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“La cognición no es la representación de un mundo con existencia 
independiente, sino más bien la constante construcción de un mundo a 
través del proceso de vida”. 
 
Humberto Maturana y Francisco Varela 
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I
TRODUCCIÓ
 
 
 Leer es una tarea cotidiana que realizamos numerosas veces cada día y que nos 
permite comunicarnos superando los límites del tiempo y el espacio. A través de la 
lectura hemos conocido los pensamientos de Aristóteles y hemos podido mantener el 
contacto con los amigos que viven en otros lugares; hemos conocido las aventuras de 
Don Quijote y la poesía de Bashō. El desarrollo de las capacidades necesarias para el 
reconocimiento de la correspondencia entre grafemas y fonemas es imprescindible para 
adaptarse a los requerimientos de la vida en sociedad, y por ello, su aprendizaje se 
aborda desde la infancia. Este aprendizaje pone en juego múltiples procesos: desde la 
percepción visual de la orientación de las líneas que configuran cada grafema, pasando 
por el sonido que se asocia a cada uno de ellos, hasta la identificación del grafema como 
símbolo; después, la relación entre los diferentes grafemas y sonidos para formar sílabas 
y palabras, sin olvidar la atención, su contextualización, su relevancia emocional y 
social, y la utilidad de su significado. Durante los primeros años de nuestra relación con 
la lectura, algunos de nosotros hemos desarrollado asociaciones específicas de color 
para cada una de las letras y los números, que han permanecido estables en el tiempo y 
que podemos visualizar cada vez que percibimos estos estímulos. En la actualidad, este 
tipo de experiencias se describen como una manifestación del fenómeno conocido como 
sinestesia, que responde a una forma de funcionamiento cerebral inusual y que se 
expresa en más de 60 modalidades distintas. Las sinestesias fueron descritas por grandes 
compositores como Liszt, Messiaen, Ligeti, Bernstein, Sibelius y Rimsky-Korsakov, 
por filósofos como Wittgenstein, escritores como Nabokov, pintores como David 
Hockney o Van Gogh y científicos como Nikola Tesla y Richard Feynman, y hoy se 
estima que un 4% de la población general las experimenta.  
 
 El fenómeno de la sinestesia ha sido estudiado durante más de 200 años y el 
siglo XXI ha proporcionado las herramientas necesarias para la investigación 
neurocientífica de sus bases neuroanatómicas y cognitivas. En los últimos 14 años, han 
aparecido casi 500 publicaciones científicas sobre el tema y se han creado asociaciones 
de expertos en diferentes países, incluyendo la Asociación Americana de Sinestesia 
(American Synesthesia Association), la Asociación de Sinestesia del Reino Unido (UK 
Synaesthesia Association) y la Fundación Internacional Artecittá en España. Estas 
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asociaciones celebran congresos internacionales que favorecen la comunicación entre 
sinestésicos e investigadores y promueven la investigación interdisciplinar, integrando 
conocimientos filosóficos, artísticos y científicos. En lo que concierne a la neurociencia, 
existen aún muchas preguntas que responder: ¿Es el cerebro sinestésico diferente? 
¿Cuales son sus características neuroanatómicas y funcionales? ¿Existe una razón 
evolutiva para la existencia de este fenómeno?  
 
 Para ayudar a responder estos y otros interrogantes, en esta tesis doctoral nos 
sumergimos en el estudio de las características neurofisiológicas que hacen posible la 
sinestesia. La tesis se divide en tres partes. En la primera (Capítulo I), se lleva a cabo 
una revisión sobre el estado de la cuestión, atendiendo a la definición del fenómeno y 
sus características, los datos de prevalencia, las diferentes modalidades catalogadas, la 
evidencia experimental acerca de las diferencias estructurales y funcionales del cerebro 
sinestésico, los hallazgos genéticos y los modelos explicativos con los que contamos en 
la actualidad. En la segunda parte se presentan tres estudios. El primero de ellos 
(Capítulo II) se centra en la estimación de la frecuencia relativa de las diferentes 
modalidades de sinestesia en una muestra española, siendo el primer trabajo de estas 
características publicado en nuestro país. En el segundo (Capítulo III), se investigan las 
características estructurales del cerebro sinestésico grafema-color, atendiendo a regiones 
corticales y subcorticales y explorando las bases neuroanatómicas del componente 
emocional del fenómeno. En el tercero (Capítulo IV), se exploran las bases 
neurofuncionales de las sinestesias acromáticas, siendo este el primer estudio que se ha 
centrado en este tipo de experiencias para comprender la sinestesia grafema-color, su 
dimensión emocional y el efecto de congruencia sinestésica. En la última parte 
(Capítulo V), se presenta una discusión general que integra los resultados obtenidos en 
las tres investigaciones y se discuten las implicaciones que la aparición de este 
fenómeno tiene sobre el estudio de las diferencias individuales y el conocimiento de la 
cognición humana en general. 
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“Cuando veo ecuaciones, veo las letras de colores – no sé por qué. 
Mientras hablo, veo vagas imágenes de funciones de Bessel del libro 
de Jahnke y Emde, con la J en marrón claro y la N entre morada y 
azul y las X en marrón oscuro flotando alrededor. Y me pregunto 
qué aspecto tendrán para mis alumnos.” 
Richard Feynman 
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1.1. CO
CEPTUALIZACIÓ
 Y CARACTERIZACIÓ
 DE 
LA EXPERIE
CIA SI
ESTÉSICA 
 
 Imagine que un día, hablando con un grupo de amigos, descubre que ellos no 
saben que la A es roja. Que no pueden ver el color morado de los violines del concierto 
para piano y orquesta n.º 2 de Rachmaninov. Que para ellos el lunes ni es azul ni está 
más abajo que el domingo ni a la izquierda del martes. Los demás le miran realmente 
sorprendidos. Y para colmo, cuando usted ya está totalmente confundido, alguien 
comienza a asegurar que el 3 no puede ser verde y que sin duda es amarillo. Cuando 
vuelve a casa, el mundo ya no es lo que era. ¡>o sólo hay gente que no ve el color verde 
del 3 sino que algunos se creen que es amarillo! Internet va a darle un poco de realidad 
sobre el asunto. Sólo un 4.4% de la población percibe como usted lo hace. Se llaman 
sinestésicos y ahora usted es uno de ellos. Usted, y su amiga la que se “equivoca” 
acerca del color del número 3 (Melero, 2013a). 
 1.1.1. Definición 
 
 La sinestesia (del griego συν, junto; y αισθησία, sensación) es una forma de 
funcionamiento cerebral inusual que se concreta en la percepción simultánea de dos 
realidades sensoriales en respuesta a un estímulo; por un lado, la sensación que 
corresponde a dicho estímulo por sus características físicas y por otro, una cualidad 
sensorial añadida que no corresponde a su naturaleza. Por ejemplo, una pieza tocada al 
piano desencadena por sus características físicas (sonoras), la sensación que le es propia 
(la audición). Las personas sinestésicas pueden, además, percibir un color cuando 
escuchan el sonido del piano; es decir, pueden percibir un atributo visual en respuesta a 
ese estímulo auditivo (Figura 1). Así, es posible describir la experiencia sinestésica en 
función de dos componentes: el estímulo que desencadena la percepción (por ejemplo, 
un sonido) y la sensación sinestésica en sí (por ejemplo, un color), a los que se 
denomina respectivamente inductor y concurrente (del inglés inducer y concurrent: 
Grossenbacher & Lovelace, 2001). Desde que estos términos fueron acuñados, existe la 
convención de describir las diferentes modalidades de sinestesia escribiendo el inductor 
(x), un guión y después el concurrente (y) −es decir: x-y− de forma que quede claro qué 
sentido es estimulado directamente (x) y a cuál pertenece la percepción sinestésica (y). 
Así, es posible hablar de sinestesia música-color, gusto-tacto, grafema-color, y hasta 63 
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modalidades diferentes, como se explicará más adelante. Asimismo, los sinestésicos se 
pueden clasificar en dos categorías, dependiendo del lugar en el que aparecen sus 
sinestesias. Algunas personas perciben los concurrentes proyectados en el espacio físico, 
y por ello se les ha denominado sinestésicos proyectores (del inglés projectors). Sin 
embargo, la mayoría de los sinestésicos perciben los concurrentes en un espacio mental 
(del inglés mind’s eye) y se les denomina sinestésicos asociadores (del inglés 
associators) (Dixon et al., 2004). 
 
 
Figura 1. Sinestesia de forma y color en respuesta a la Sinfonía Nº 5 Op. 67 de L. v. Beethoven  
 
 En el ámbito neurocientífico la sinestesia se define como un fenómeno 
neurológico que aparece cuando la estimulación de una vía sensorial o cognitiva 
produce una experiencia asociada en una segunda vía que no ha sido estimulada 
directamente (Hubbard, 2007a). El término fenómeno neurológico (del inglés 
neurological condition), no hace referencia a un componente patológico de la 
experiencia sinestésica, sino a la existencia de una base neuroanatómica y cognitiva que 
permite corroborar empíricamente la existencia del fenómeno, más allá de los informes 
introspectivos de los sinestésicos. Sin embargo, en el pasado, a pesar de que su carácter 
no patológico se conocía desde el siglo XIX (Flournoy, 1893), el desconocimiento 
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acerca de la sinestesia resultó en el injustificado internamiento de algunas personas en 
instituciones de salud mental (Day, 2005). Por este motivo, es necesario diferenciar la 
sinestesia congénita (del inglés congenital o developmental synesthesia) −a la que 
dedicamos esta tesis doctoral− de las sinestesias adquiridas que pueden aparecer tras un 
episodio de daño cerebral (Beauchamp & Ro, 2008; Naumer & van den Bosch, 2009; 
Fornazzari et al., 2011), el consumo de drogas alucinógenas (Shanon, 2003) y 
medicamentos (Van Hout, 2014), o estados de déficit sensorial (Armel & Ramachadran, 
1999) entre otras patologías (para una revisión de las sinestesias adquiridas y su relación 
con la sinestesia congénita ver Brogaard, 2013a y Sinke et al., 2012). Para realizar esta 
diferenciación debemos considerar las características que se describen a continuación. 
 1.1.2. Características 
 
 La sinestesia congénita es un rasgo hereditario no patológico cuyas 
características fueron descritas hace más de cien años (Ward, 2013). Estas 
características han sido contrastadas en la práctica experimental y hoy en día nos 
permiten diferenciar la sinestesia congénita no sólo de las ya descritas sinestesias 
clínicas o farmacológicas, sino también de otros fenómenos como la imaginación y las 
metáforas sinestésicas (por ejemplo, un “color chillón”). Las experiencias sinestésicas 
son (Cytowic & Eagleman, 2009): 1) de naturaleza perceptiva; 2) idiosincrásicas, 
estables y consistentes a lo largo del tiempo; 3) automáticas; 4) de carácter elemental y 
genérico; y 5) de carácter emocional. 
 
 aturaleza perceptiva 
 
 Las sinestesias son percepciones conscientes, y los sinestésicos afirman que los 
concurrentes aparecen de manera simultánea1 a la percepción de otros componentes no 
sinestésicos del inductor (Grossenbacher & Lovelace, 2001). Sin embargo, en otro 
tiempo fueron consideradas como meras asociaciones voluntarias o recuerdos y no 
como percepciones reales. Por ello, las primeras investigaciones experimentales 
dedicaron sus esfuerzos a demostrar la veracidad de su naturaleza perceptiva. Estos 
estudios se llevaron a cabo principalmente con sinestésicos grafema-color, una de las 
                                                 
1 Para un análisis del curso temporal de la experiencia sinestésica ver sección ¿Cuándo? (Capítulo I − Pág. 
40). 
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modalidades más accesibles para la investigación, debido a la naturaleza visual y estable 
del inductor grafémico.  
 
 Uno de los primeros paradigmas utilizados para demostrar la realidad perceptiva 
de la sinestesia fue la Teoría de la Integración de Atributos (del inglés Feature 
Integration Theory: Treisman & Gelade, 1980). Según esta teoría, cuando percibimos 
un estímulo físico, los atributos sensoriales (por ejemplo, el color) son procesados 
automáticamente y en paralelo, mientras que la identidad de los objetos (por ejemplo, la 
letra A) se percibe de forma tardía en términos de procesamiento. Esta teoría fue 
avalada por los estudios con tareas de búsqueda visual, los cuales mostraron que el 
tiempo que se tarda en encontrar estímulos diana entre varios distractores es muy breve 
e independiente del número de estímulos cuando existe una clave de reconocimiento 
visual como el color (Treisman & Gormican, 1988), lo que se denominó efecto de 
saliencia perceptiva (del inglés pop-out). Para comprobar la realidad perceptiva de la 
sinestesia, se diseñaron experimentos que permitieran determinar si los colores 
sinestésicos producían este efecto de saliencia. Ramachandran y Hubbard (2001a) 
utilizaron varias tareas de búsqueda visual para estudiar las características perceptivas 
de 2 participantes sinestésicos y 20 controles. En una de ellas seleccionaron dos 
números que generaban colores distintos en una persona sinestésica, el 5 (verde) y el 2 
(rojo). Entre el conjunto de distractores (un conjunto de 5s que aparecían en negro), los 
estímulos diana (2s, que también aparecían en negro) se presentaban con una 
configuración espacial que formaba una figura geométrica. Los investigadores 
conjeturaron que si el color sinestésico actuaba como un color físico sería percibido 
rápidamente por los participantes sinestésicos, incluso antes de que los 2s fueran 
identificados simbólicamente, lo que les permitiría percibir la forma geométrica de 
manera inmediata, a diferencia de lo que sucede en las personas neurotípicas (no 
sinestésicas) (Treisman & Gelade, 1980). Esta tarea se convirtió en una prueba de la 
naturaleza perceptiva real y preatencional de la sinestesia. 
 
 Sin embargo, la relación entre la naturaleza perceptiva de la sinestesia y los 
procesos atencionales aún no estaba clara. Si bien otros investigadores volvieron a 
encontrar evidencia empírica sobre el carácter preatencional de la sinestesia (Smilek et 
al., 2001), los estudios posteriores −realizados con un número mayor de participantes 
sinestésicos− fueron incapaces de replicar el efecto (Edquist et al., 2006; Nijboer et al., 
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2011; Rich & Karstoft, 2013). Algunos autores (Ward et al., 2007) consideraron que la 
variedad en los resultados empíricos de los diferentes estudios se debía a que las 
demandas atencionales eran diferentes dependiendo de si los participantes eran 
asociadores o proyectores. Por ejemplo, los asociadores necesitarían un cambio de 
atención entre diferentes marcos de referencia, el externo y el interno –sinestésico–, y 
de ahí que en su caso la atención pudiera representar un papel más relevante. La solidez 
de esta teoría reside en que se sustenta en la literatura no sinestésica, según la cual se 
afirma que la atención opera sobre marcos de referencia codificados espacialmente 
(Treisman & Gelade, 1980; Treisman & Gormican, 1988). Desde esta perspectiva, se 
presupone que los colores sinestésicos poseen naturaleza perceptiva pero son 
dependientes de la atención prestada a los estímulos inductores; por este motivo, en los 
experimentos de búsqueda visual, no actúan como claves de reconocimiento al mismo 
nivel (nivel preatencional) que el color físico (Ward et al., 2010). La relación entre la 
atención y la sinestesia será abordada nuevamente en la sección Automaticidad 
(Capítulo I – Pág. 24). 
 
 La neuroimagen también ha proporcionado datos que se consideran indicios de 
la naturaleza perceptiva de la sinestesia (por ejemplo, Hubbard et al., 2005). Estos 
estudios serán abordados en la sección Evidencia Experimental (Capítulo I –  Pág. 35). 
 
 Idiosincrasia, estabilidad y consistencia a lo largo del tiempo 
 
 La sinestesia es un fenómeno idiosincrásico, ya que cada persona sinestésica 
experimenta unas asociaciones particulares (Bargary & Mitchell, 2008). Algunos 
sinestésicos experimentan una única modalidad (por ejemplo, sinestesia sonido-color) y 
otros describen varias sinestesias diferentes (por ejemplo, sinestesias grafema-color, 
gusto-tacto y movimiento-sonido). Asimismo, dos personas que experimentan la misma 
modalidad de sinestesia difieren en el número de inductores y en la respuesta concreta 
para cada estímulo inductor. Por ejemplo, dos sinestésicos grafema-color pueden ver 
cada letra y número de un color diferente2 y puede que para uno de ellos sólo algunas 
letras o números posean color. Curiosamente, los sinestésicos afirman que sus 
                                                 
2 Sin embargo, existen asociaciones más frecuentes, y se ha observado que las sinestesias se ven influidas 
por la existencia de relaciones intermodales universales (Capítulo V – Pág. 149). 
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experiencias aparecen en los primeros años de su vida (Grossenbacher & Lovelace, 
2001) y aseguran que no varían a lo largo del tiempo.  
 
 Para comprobar la veracidad de dicha estabilidad, se propusieron medidas de 
consistencia test-retest (Jordan, 1917; Baron-Cohen et al., 1987). Originalmente estas 
pruebas consistían en pedir a los participantes sinestésicos que describieran el color 
asociado a cada estímulo (por ejemplo, a cada letra, número y/o sonido) para observar si 
se mantenían a lo largo del tiempo. Estas respuestas se registraban y pasadas varias 
semanas o meses se volvía a pedir a los participantes que realizaran la misma tarea. 
Ambas repuestas eran comparadas y se calculaba un índice de consistencia test-retest, 
que se estableció en la literatura científica como Test de Autenticidad (del inglés Test of 
Genuineness: Asher et al., 2006). Generalmente, los sinestésicos alcanzan una 
consistencia test-retest del 80-100%, mientras que los neurotípicos no superan el 30-
50% (Ward, 2013). 
 
 En la actualidad, la prueba de consistencia se realiza de una forma informatizada, 
siendo la Batería de Sinestesia (Eagleman et al., 2007a; b) la más utilizada. Esta prueba 
es gratuita y accesible para cualquier persona a través de Internet y se realiza on-line 
(Eagleman et al., 2007b). En primer lugar, se presenta una lista de sinestesias que los 
participantes deben seleccionar de acuerdo con su propia experiencia. Las pruebas que 
cada persona va a realizar dependen de su elección en esta lista. Así, si alguien 
selecciona la opción grafema-color deberá completar la prueba que mide la consistencia 
de sus asociaciones entre letras/números y colores específicos. Para ello, se le 
proporciona una paleta (256x256x256 colores) que le permite elegir entre 16,7 millones 
de colores diferentes y asignarlos a cada una de las letras del alfabeto y a los números 
del 0 al 9. Las letras y números aparecen de forma aleatoria, uno cada vez, y el 
programa requiere la selección de un color (o ninguno) para cada uno de ellos. No existe 
límite de tiempo, por lo que el siguiente estímulo sólo aparece cuando se ha terminado 
de seleccionar el color deseado. Cada letra y número aparece en tres ocasiones, de 
manera que podemos realizar un análisis de consistencia interna basado en el código 
numérico asignado a cada color en la paleta. Así, se obtiene una medida de la distancia 
geométrica que existe en el espacio de color RGB 3 . Los valores RGB han sido 
                                                 
3 Recientemente, un estudio ha comparado la eficacia de diferentes espacios de color como herramientas 
para determinar la consistencia a lo largo del tiempo. Los datos sugieren que aquellos espacios de color 
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normalizados para que se encuentren entre 0 y 1. La puntuación total se computa 
teniendo en cuenta sólo aquellos estímulos a los que se les ha asignado un color. Una 
vez finalizada esta primera parte, se realiza una prueba en la que el factor tiempo es 
decisivo, para minimizar el riesgo de que las respuestas de consistencia sean falseadas. 
En ella aparecen las letras y números coloreados de forma congruente o incongruente 
con el color seleccionado por el participante. La tarea consiste en confirmar, lo más 
rápido posible, si el color es correcto. Como estímulos incongruentes se utilizan colores 
suficientemente diferentes de aquellos que han sido seleccionados para cada estímulo 
(con una distancia mínima estándar en la paleta RGB), de manera que el participante no 
tenga que gastar tiempo a la hora de discriminar colores diferentes de tono parecido. En 
la Figura 2 se muestra un ejemplo de los resultados de consistencia obtenidos en la 
Batería de Sinestesia por una persona sinestésica y una persona neurotípica. 
 
 
Figura 2. Resultados de consistencia de un participante sinestésico (A) y un participante 
neurotípico (B) en la prueba grafema-color de la Batería de Sinestesia (Eagleman et al., 2007b). 
 
A pesar de que las medidas de consistencia han resultado muy influyentes en las 
investigaciones sobre el fenómeno −tanto para confirmar la presencia de sinestesia 
como para seleccionar participantes en los experimentos−  esta información no es 
suficiente y ha de complementarse con datos fenomenológicos y otras pruebas 
cuantitativas (Ward, 2013). Es más, algunos autores han cuestionado la relevancia de 
este parámetro como característica definitoria de la sinestesia (Ward & Mattingley, 
                                                                                                                                               
de mayor uniformidad perceptiva (CIELUV o CIELAB) son más eficaces (mayor sensibilidad y 
especificidad), siendo ésta una prueba adicional de la naturaleza perceptiva de los colores sinestésicos  
(Rothen et al., 2013a).  
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2006) y se ha abogado por el empleo de pruebas de autenticidad alternativas (Simner, 
2012). 
 
Automaticidad 
 
Las percepciones sinestésicas, a diferencia de las imaginaciones, aparecen de 
manera automática e involuntaria (Wollen & Ruggiero, 1983; Odgaard et al., 1999). Por 
ello, es posible investigar la autenticidad de la sinestesia mediante pruebas que midan la 
automaticidad de los procesos perceptivos implicados. Para cumplir este objetivo, los 
investigadores (Wollen & Ruggiero, 1983) realizaron una adaptación del clásico efecto 
Stroop (Stroop, 1935). La versión original presenta nombres de colores escritos con 
diferentes tintas, algunas de las cuales son congruentes con el nombre (por ejemplo, la 
palabra AZUL escrita en tinta azul) y otras no (por ejemplo, la palabra AZUL escrita en 
tinta roja). Los participantes deben ignorar la palabra escrita y nombrar el color de la 
tinta, lo que da lugar a una competencia cognitiva entre la automaticidad de la lectura y 
la realización de la tarea requerida. Como resultado, se observa un aumento de la 
latencia de respuesta en la condición incongruente, así como un mayor número de 
errores, y se concluye que la lectura es un proceso automático (para una revisión sobre 
este paradigma ver MacLeod, 1991).  
 
En la versión sinestésica del efecto Stroop se sustituyen los nombres de colores 
por inductores grafémicos y se colorean de manera congruente o incongruente con el 
fotismo que cada sinestésico percibe para cada estímulo. Por ejemplo, si una persona 
percibe la A de color rojo, la A aparecerá roja en la condición congruente y verde en la 
condición incongruente. El efecto Stroop Sinestésico, conocido también como efecto de 
congruencia, ha demostrado que la lectura de grafemas coloreados de manera 
incongruente con el fotismo asociado por cada participante sinestésico produce un 
aumento de latencia similar al observado en personas neurotípicas con el efecto Stroop 
clásico (Mattingley et al., 2001; Dixon et al., 2004; Gray et al., 2006; Ward et al., 2007). 
Este experimento ha sido también adaptado a otras modalidades de sinestesia (Ward, 
2013). 
 
Otro aspecto interesante del Stroop Sinestésico es su relación con los procesos 
de atención, cuya influencia sobre la sinestesia hemos discutido anteriormente. Se ha 
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observado que el efecto Stroop se reduce cuando la atención al estímulo inductor 
disminuye debido a la realización de una tarea simultánea de alta carga atencional 
(Mattingley et al., 2006). Asimismo, el efecto se suprime por completo cuando el 
inductor aparece brevemente y enmascarado (Mattingley et al., 2001). Estos datos 
sugieren que el grado de automaticidad con la que aparecen los concurrentes 
sinestésicos depende de la atención y del procesamiento consciente del estímulo 
inductor (Ward, 2013).  
 
En la actualidad, existe evidencia empírica que garantiza que se puede obtener 
un efecto de congruencia similar en personas neurotípicas que han sido entrenadas para 
aprender asociaciones entre letras y colores (Meier & Rothen, 2009; Rothen et al., 
2011; Kusnir & Thut, 2012; Colizoli et al., 2014; Bor et al., 2014; Rothen & Meier, 
2014). Sin embargo, las personas entrenadas no muestran otros patrones 
neurofisiológicos propios de los sinestésicos (Niccolai et al., 2012b; Ward, 2013; pero 
ver Bor et al., 2014). Estos datos y la dificultad para replicar este tipo de experimentos 
en el caso de otras modalidades de sinestesia, han llevado a algunos investigadores a 
cuestionar la validez de esta prueba como test de autenticidad (Colizoli et al., 2014; 
Melero et al., 2014a − Capítulo IV).  
 
Carácter elemental y genérico 
 
Los concurrentes sinestésicos son de carácter sencillo, elemental y genérico 
(Cytowic & Eagleman, 2009); es decir, son similares a las cualidades propias de nuestro 
mundo sensorial. Por ejemplo, los sinestésicos describirían un sonido como caliente, 
una palabra como puntiaguda, un sonido como áspero, un color como amargo, un olor 
como verde; etc., y no como escenas complejas provistas de significado, tal y como 
sucede en el caso de las alucinaciones o en estados de relajación en los que una música 
nos evoca un paisaje. Algunos investigadores han observado que las sinestesias 
responden al patrón de lo que se conoce como constantes de forma (túneles, conos, 
radiaciones centrales, rejillas, celdillas de abeja y espirales), las cuales fueron 
descubiertas por el psicólogo alemán Heinrich Klüver, al observar que estas formas 
aparecían de manera constante en las descripciones de los pacientes que experimentaban 
alucinaciones (Cytowic & Eagleman, 2009). Estas formas parecen ser inherentes a 
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nuestro sistema perceptivo, tal y como lo son las relaciones intermodales universales 
cuya relación con la sinestesia será tratada más adelante (Capítulo V – Pág. 149).  
 
Carácter emocional 
 
Las sinestesias son percibidas con carácter de certidumbre y convicción 
(Callejas et al., 2007). Además, los sinestésicos experimentan una sensación de 
bienestar cuando los estímulos físicos reflejan las propiedades sinestésicas (por ejemplo, 
cuando un sinestésico que asocia la A al color rojo, lee una letra A que está impresa en 
tinta roja) y se sienten incómodos cuando sucede lo contrario; es decir, cuando las 
sinestesias y los estímulos físicos son incongruentes (Cytowic & Eagleman, 2009). Esta 
reacción ha sido explicada por una posible conexión entre las áreas sensoriales 
primarias y las áreas límbicas (Cytowic, 1989b; Ramachandran & Hubbard, 2001b; 
2003) y documentada experimentalmente (Gray et al., 2006; Callejas et al., 2007). No 
obstante, el carácter emocional de la sinestesia ha sido una de las características menos 
estudiadas desde el ámbito de la neurociencia. Por ello, las investigaciones centrales de 
esta tesis doctoral analizan, mediante la técnica de Resonancia Magnética, las bases 
neuroanatómicas y funcionales de este componente crucial de la experiencia sinestésica 
(Capítulos III y IV). 
 1.1.3. Prevalencia 
 
 El primer estudio de prevalencia del que hemos tenido noticia (Smith, 1905) fue 
realizado en 1881 por Bleuler y Lehmann, y en él se obtuvo un porcentaje de 
sinestésicos del 12,8% en una muestra de 596 individuos. Los estudios posteriores 
hallaron porcentajes diferentes (0,05%: Baron-Cohen et al., 1996; 0,05%: Rich et al., 
2005; 23%: Barnett et al., 2008a) Asimismo, el estudio que se considera más exhaustivo 
y riguroso, debido a la metodología empleada, observó que la sinestesia congénita 
aparecía en un 1-4% de la población (Simner et al., 2006).  
 
 Existe la creencia de que la sinestesia podría ser más común entre los niños 
(Hupé, 2012). Para clarificar esta cuestión, se realizó un estudio con niños de 6 años 
mediante pruebas de consistencia (Simner et al., 2009) y se encontró una prevalencia de 
entre el 1-2 %, porcentaje similar o incluso menor del que se conoce para la población 
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general. Los autores consideraron, sin embargo, que esta estimación debía interpretarse 
como un límite inferior (del inglés lower cut-off); es decir, como el mínimo porcentaje 
que es posible encontrar en ese rango de edad, ya que la consistencia de las asociaciones 
es un parámetro que se va consolidando con el tiempo. Esta consolidación a lo largo del 
tiempo de las asociaciones sinestésicas fue confirmada al realizarse un retest sobre esta 
misma población de niños cuatro años después (Simner & Bain, 2013).  
 
 Con respecto a la relación entre sexo y sinestesia, se ha encontrado mayor 
prevalencia entre las mujeres4 en los estudios realizados en diferentes poblaciones y 
momentos (ratio mujer:varón = 2,5:1 en Cytowic, 1989a; 5,5:1 en Baron-Cohen et al., 
1996; 6,1:1 en Rich et al., 2005; 6:1 en Barnett et al., 2008a; 3,8:1 en Tomson et al., 
2011). Estos datos han sido cuestionados al observarse que el ratio cambia dependiendo 
del método utilizado para la estimación. Por ejemplo, Ward y Simner (2005) analizaron 
los datos obtenidos mediante autoinformes y observaron un ratio de 3,7:1, diferencia 
que disminuyó a 2:1 cuando realizaron una nueva estimación directa entre los familiares. 
Otros estudios corroboran que las diferencias relacionadas con la variable sexo aparecen 
cuando se selecciona a los sinestésicos mediante autoinformes o informes de familiares, 
pero no cuando se realizan estudios de consistencia (1,1:1 en Simner et al., 2006). Este 
sesgo podría ser el resultado de una mayor tendencia de las mujeres a participar en este 
tipo de encuestas, fenómeno que ya se ha observado en estudios no relacionados con la 
sinestesia (Dindia & Allen, 1992). Ahora bien, el debate sobre la influencia real del 
sexo sobre el fenómeno de la sinestesia sigue abierto, dado que existen estudios cuyos 
participantes no fueron seleccionados mediante autoinformes y que −aun así− mostraron 
mayor prevalencia entre las mujeres (6:1 en Barnett et al., 2008a y 3,8:1 en Tomson et 
al., 2011). En el Capítulo II (Melero et al., 2014b − Pág. 81) se abordará el tema de la 
prevalencia y de la relación sexo-sinestesia teniendo en cuenta los datos encontrados en 
una muestra española.  
 1.1.4. Modalidades de sinestesia y sus diferentes manifestaciones 
 
 En la actualidad, se han descrito 63 modalidades diferentes de sinestesia y su 
frecuencia relativa está siendo calculada en una base de datos que se actualiza 
periódicamente (Day, 2014). En base a la relación entre inductores y concurrentes, las 
                                                 
4 Aunque, curiosamente, hace un siglo existía la creencia de que la sinestesia aparecía más en hombres 
(Smith, 1905). 
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diferentes modalidades se pueden clasificar en tres subgrupos: 1) sinestesias 
intermodales o multimodales; 2) sinestesias intramodales o unimodales; y 3) sinestesias 
conceptuales o ideaestesias. Si la estimulación de un sentido (por ejemplo, el gusto) 
produce una sinestesia en una modalidad sensorial diferente (por ejemplo, la vista), 
hablaremos de sinestesia intermodal. Si la estimulación de una dimensión sensorial (por 
ejemplo, la forma visual) desencadena una sinestesia en otra dimensión de la misma 
modalidad (por ejemplo, el color) hablaremos de sinestesia intramodal. Por último, en 
algunos casos, la experiencia sinestésica implica la “traducción” de una categoría 
semántica aprendida (por ejemplo, conceptos temporales, como los días de la semana) 
en una experiencia sensorial (por ejemplo, un color) (Smith, 1905; Nikolic et al., 2011). 
Este tipo de sinestesia en la que el estimulo inductor es un concepto se ha denominado 
ideaestesia (Nikolic, 2009). Asimismo, los conceptos no sólo actúan como inductores 
(“el lunes es azul”) sino también como concurrentes (“el 4 es simpático”) (Amin et al., 
2011).  
 
Una de las sinestesias más frecuentes (el 61,67% de los sinestésicos 
experimentan esta modalidad: Tabla 1) es aquélla que relaciona unidades lingüísticas 
(letras y/o palabras) con colores5 (Baron-Cohen et al., 1996; Rich et al., 2005; Sagiv et 
al., 2006b; Simner et al., 2006; Barnett et al., 2008a; Niccolai et al., 2012a). Si 
consideramos la frecuencia relativa de los estímulos inductores y concurrentes, 
podemos observar esta tendencia: los inductores léxicos (48 %) y el concurrente color 
(87 %) son los más comunes (Hochel & Milán, 2008). Esta experiencia puede darse 
cuando los estímulos se perciben de forma visual (sinestesia grafema-color) o auditiva 
(sinestesia fonema-color). La experiencia de color también puede ocurrir cuando se 
evoca una letra o una palabra mentalmente (Dixon et al., 2000; Grossenbacher & 
Lovelace, 2001; Barnett et al., 2008a).  
 
 
Tabla 1 (Pág. 29). Diferentes modalidades de sinestesia y sus frecuencias relativas. Los 
porcentajes han sido calculados mediante el análisis de las experiencias de un grupo de 1007 
sinestésicos y por tanto no corresponden a los porcentajes observables en la población general 
(Adaptado de Day, 2014). 
                                                 
5 En algunas poblaciones estudiadas, otras modalidades poseen una mayor frecuencia relativa (Melero et 
al., 2014b − Capítulo II – Pág. 81). 
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6,45% 0,50%  0,10% 0,50% 0,10%    
 
GUSTO 
 
6,06% 0,60%   0,50% 0,10%    
 
TACTO 
 
4,07% 0,30% 0,40% 0,99%  0,10%    
 
TEMPERATURA 
 
2,09% 0,10%        
 
MOVIMIE
TO 
 
0,40% 0,99%      0,10%  
 
PERSO
ALIDAD 
 
5,26%  0,50% 0,10% 0,10%     
 
EMOCIO
ES 
 
2,38% 0,10% 0,20% 0,30%      
 
ORGASMO 
 
1,99%   0,10%      
 
DOLOR 
 
4,97% 0,10%        
 
CO
CEPTOS 
TEMPORALES  
21,25% 0,10%        
La dificultad para determinar con precisión la naturaleza (gráfica, sonora, 
conceptual) del inductor léxico resultó en la categorización de las personas sinestésicas 
en dos grupos: por un lado, los sinestésicos de orden superior (del inglés higher 
synesthetes) cuya experiencia de color tendría su origen en la activación del significado 
de una palabra; y por otro lado, los sinestésicos de orden inferior (del inglés lower 
synesthetes) cuya experiencia sinestésica depende de la percepción visual de la forma 
grafémica (Ramachandran & Hubbard, 2001b; Hubbard & Ramachandran, 2005). 
 
Los sinestésicos, como se ha señalado anteriormente, no sólo se diferencian en 
base a las modalidades de sinestesia que experimentan o a la naturaleza de los 
inductores que las producen, sino también por la localización de sus concurrentes 
(Grossenbacher & Lovelace, 2001). Generalmente (90%: Niccolai et al., 2012a) las 
sinestesias aparecen en un espacio personal, interno, que suele ser descrito como una 
pantalla negra en la mente donde, por ejemplo, aparecen los colores de las letras o una 
copia coloreada de las mismas. Sin embargo, las sinestesias de otras personas se 
proyectan en el espacio real (10%: Niccolai et al., 2012a), en un sitio localizable y 
descriptible, como puede ser sobre el papel, o a una distancia intermedia entre su ojo y 
la tinta impresa. Existen dos terminologías para referirse a estas dos formas de 
experimentar la sinestesia. Como ya se ha comentado, la primera terminología −y la 
más utilizada en la actualidad− diferencia entre asociadores y proyectores 
respectivamente (Dixon et al., 2004). Esta terminología presupone que las sinestesias de 
los primeros existen en un espacio mental, mientras que las de los segundos aparecen en 
el espacio real. Esta afirmación resulta inexacta, ya que las personas sinestésicas son 
conscientes de que sus percepciones no pertenecen al mundo exterior; es decir, no 
concuerdan con las características físicas de los objetos6. Para evitar este conflicto, la 
segunda terminología propone hacer referencia directa al componente espacial y por 
ello utiliza los términos no-localizadores y localizadores (del inglés non-localizers y 
localizers: Cytowic & Eagleman, 2009). 
 
Las personas sinestésicas pueden experimentar una o varias modalidades, 
proyectar algunas de sus sinestesias y otras no, e incluso poseer inductores gráficos, 
sonoros y conceptuales de manera simultánea. Por este motivo, la clasificación de los 
                                                 
6 Sin embargo, resulta interesante señalar que la mayoría de las personas sinestésicas no son conscientes 
de que los demás no perciben la realidad como ellos (Cytowic & Eagleman, 2009). 
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sinestésicos en categorías dicotómicas ha generado controversia (Ward et al., 2007; 
Cohen Kadosh & Terhune, 2012; Eagleman, 2012; Simner, 2012; 2013; Melero, 2013b). 
No obstante, en el pasado, se aplicó el Stroop Sinestésico para estudiar las diferencias 
entre asociadores y proyectores, y se hallaron diferencias significativas que justificaban 
esta clasificación, al menos desde el punto de vista de la práctica experimental (Dixon et 
al., 2004; Lupianez & Callejas, 2006; Ward et al., 2007). De hecho, en la actualidad, 
numerosas investigaciones (Rouw & Scholte, 2010; Saiki et al., 2011; van Leeuwen et 
al., 2011; Melero et al., 2013 − Capítulo III; Rich & Karstoft, 2013; Anderson et al., 
2014; Melero et al., 2014a − Capítulo IV) siguen clasificando a los sinestésicos en 
función de las categorías asociador y proyector, e incluso se ha desarrollado una prueba 
para realizar esta clasificación de forma objetiva (Skelton et al., 2009). 
 
En resumen, la sinestesia es un fenómeno perceptivo, idiosincrásico, estable en 
el tiempo, automático, de carácter elemental y genérico, emocional, hereditario, de baja 
prevalencia, que puede manifestarse en una gran variedad de modalidades y que plantea 
múltiples preguntas relacionadas tanto con las diferencias individuales en percepción, 
como sobre el procesamiento consciente del mundo que nos rodea. En la siguiente 
sección se trazará un breve recorrido por la historia del estudio de la sinestesia, desde 
sus inicios en la antigüedad hasta los modernos experimentos con técnicas de 
neuroimagen, y se describirán sus bases genéticas y los modelos explicativos que en la 
actualidad siguen siendo motivo de debate. 
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1.2. EL ESTUDIO CIE
TÍFICO DE LA SI
ESTESIA. DE 
ARISTÓTELES A LA 
EUROIMAGE
 
 
 1.2.1. Un poco de historia 
 
 Las reflexiones que Aristóteles presenta en Del sentido y lo sensible (siglo IV 
a.C.), el primer tratado de su obra Parva >aturalia (Ross, 1931), se pueden considerar 
como la primera aproximación científico-filosófica al estudio de la percepción sensorial 
y su especificidad. El filósofo analiza las peculiaridades fenomenológicas de los 
diferentes sentidos y establece relaciones intermodales entre ellas, reflexionando sobre 
los mecanismos de la integración multisensorial. Asimismo, en su Ética a >icómaco, 
Aristóteles utiliza el término sunaisthesis (del griego συναίσϑησις), del cual deriva la 
palabra sinestesia (del griego συναἰσθησία) (Marks, 2011; Ward, 2013), para designar 
lo que él describe como sentimientos compartidos, y que hoy se conoce como empatía7. 
Sin embargo, habrían de pasar milenios hasta que la fenomenología descubriera la 
peculiar relación entre los sentidos que hoy llamamos sinestesia. Los trabajos de 
Newton (1730) acerca de la relación entre el sonido y el color, desencadenaron un 
creciente interés por las relaciones intermodales, apareciendo a finales del siglo XVII y 
durante el siglo XVIII varios documentos que relataban fenómenos inusuales de 
percepción multimodal y que algunos autores han considerado como casos de sinestesia. 
No obstante, según Jewanski, Day y Ward (2009), el primer caso documentado de 
sinestesia data de 1812 y está firmado por Georg Tobias Ludwig Sachs. Este médico 
austríaco del siglo XIX, redactó un tratado sobre su albinismo en el que aparecía una 
descripción de dos páginas sobre sus sinestesias, incluyendo las modalidades palabra-
color, música-color y secuencias coloreadas. Entre los años 1812 y 1848, se conocen 
escasas publicaciones sobre el tema8. Sin embargo, entre 1849 y 1873, aparecieron 
varios estudios de caso sobre las sinestesias tono/voz-color, grafema-color e incluso 
secuencias espaciales, los cuales coincidían en dos aspectos fundamentales: que la 
sinestesia no era un rasgo patológico y que tenía una base neural (para una revisión de 
este material, ver Jewanski et al., 2011).  
                                                 
7 Hoy en día algunas sinestesias, como la sinestesia tacto en espejo (del inglés mirror-touch), son de 
hecho consideradas una expresión física de los mecanismos de empatía (Banissy & Ward, 2007).  
 
8 Dos publicaciones anónimas (1813; 1814) y un texto de Schlegel (1824), todos ellos en alemán. 
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 Sin embargo, durante largo tiempo, se creyó que la primera referencia científica 
a un caso de estas características se debía a Galton, quien en 1880 publicó en la revista 
>ature un artículo titulado Visualised >umerals (Ramachandran & Hubbard, 2003). El 
autor señalaba el carácter hereditario de la capacidad de percibir secuencias numéricas 
con una configuración espacial determinada, que se mantenían estables en el tiempo, 
que eran idiosincrásicas de cada persona (Galton, 1880), y que aparecían de manera 
infrecuente (1 de cada 30 en varones, 1 de cada 15 en mujeres). Una década más tarde, 
Flournoy (1893) publicaba su libro Des phénomènes de synopsie (audition colorée): 
photismes, schèmes, visuels, personnifications, y titulaba su primer capítulo De la 
Synesthésie visuelle ou Synopsie — De ses principales divisions et de sa fréquence, 
siendo esta la primera referencia conocida al término sinestesia. Dos años después, 
Calkins (1895) utilizaría la denominación sinestesia en el título de su publicación en 
The American Journal of Psychology, sustituyendo el término que había empleado 
anteriormente (pseudo-chromesthesia: Calkins, 1893) para referirse al mismo fenómeno.  
 
 Durante los primeros 75 años del siglo XX, se publicaron escasos trabajos 
experimentales sobre sinestesia (por ejemplo, Whipple, 1900; Jordan, 1917; Collins, 
1929), probablemente debido al monopolio de la corriente conductista, tal y como 
señalan algunos autores (Ward, 2013). Sin embargo, algunos de aquellos trabajos 
aportaron los primeros datos acerca de la naturaleza perdurable en el tiempo de las 
asociaciones sinestésicas. Tal es el caso de la publicación aparecida en la revista Science 
y firmada por Jordan (1917), quien había ideado una prueba de consistencia para 
comprobar la estabilidad de las asociaciones grafema-color de su hijo. La metodología 
era sencilla: Jordan exponía en una lista las asociaciones descritas por el niño en el año 
1912 y, de nuevo, en 1917. Asimismo, incluía un listado de sus propias asociaciones, y 
de las asociaciones de otras dos personas conocidas (Jordan, 1917). Entre las 
publicaciones descriptivas de mediados del siglo XX, destaca el Pequeño libro de una 
gran memoria (Luria, 1968), en el que el autor ruso presenta el caso de S, cuya increíble 
memoria se apoyaba en sus sinestesias gustativas y auditivas. Tras este largo período de 
escasa producción experimental, el año 1975 supondría un punto de inflexión en el 
curso de la historia de la investigación sobre la sinestesia. La publicación de Marks 
(1975) y la revisión de Cytowic y Wood (1982a; b), desencadenaron tal interés que 
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desde dicho año hasta nuestros días (39 años) podemos encontrar más de 500 
publicaciones sobre sinestesia9.  
 
 A continuación, se describen las publicaciones sobre la sinestesia grafema-color 
que resultan relevantes para comprender los modelos explicativos de la sinestesia 
(Capítulo I – Pág. 51) y las investigaciones llevadas a cabo en la segunda parte de esta 
tesis doctoral (Capítulos II, III y IV). 
 1.2.2. Evidencia Experimental  
 
 Las primeras referencias a la sinestesia grafema-color aparecieron en el siglo 
XIX (Sachs, 1812; Galton,  1880; 1883; Calkins, 1893; Flournoy, 1893) y, como se ha 
señalado anteriormente, ya en 1917 se realizó un estudio conductual sobre la 
consistencia del fenómeno (Jordan, 1917). El siglo XXI proporcionó nuevas 
herramientas experimentales, lo que favoreció la aparición de múltiples investigaciones 
sobre la realidad perceptiva de la sinestesia, así como sobre sus bases neuroanatómicas 
y neurofuncionales. A continuación se describen los trabajos experimentales que han 
intentado dar respuesta a los grandes interrogantes acerca del fenómeno de la sinestesia. 
Por un lado, los trabajos conductuales que intentaron responder a las preguntas: ¿qué es 
la sinestesia?, ¿es un fenómeno perceptivo? Por otro, los estudios de neuroimagen que 
han intentado comprender cómo se produce la experiencia sinestésica y qué 
mecanismos neurales se ven implicados, así como cuál es su curso temporal, es decir, 
cuándo tiene lugar en términos de procesamiento. Asimismo, se abordarán las preguntas 
sobre la naturaleza estructural del cerebro sinestésico: ¿es el cerebro sinestésico 
diferente? y, si es así, ¿dónde podemos encontrar esas diferencias? Por último, se 
tratarán las cuestiones relacionadas con la causa de la existencia del fenómeno: ¿por qué 
algunas personas son sinestésicas? 
 1.2.2.1. Los estudios conductuales: ¿Qué es la sinestesia? 
 
 El artículo de Wollen y Ruggiero (1983) es probablemente una de las primeras 
publicaciones modernas sobre la sinestesia grafema-color. Este estudio se centraba en el 
                                                 
9 La universidad de Sussex ofrece una bibliografía exhaustiva desde 1812 hasta 2010: 
http://www.sussex.ac.uk/synaesthesia/publications/wider-literature. 
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caso de una mujer de 25 años que percibía colores específicos para las letras, y fue el 
primero que utilizó un paradigma tipo Stroop en el estudio de la sinestesia. Como ya se 
ha descrito (Capítulo I – Automaticidad – Pág. 24), este paradigma parte de la idea de 
que la sinestesia se produce de forma automática, no mediada por otros procesos10. 
Posteriormente, muchos investigadores utilizaron este mismo paradigma en estudios 
conductuales sobre la sinestesia (Mills et al., 1999; Odgaard et al., 1999; Mattingley et 
al., 2001; Palmeri et al., 2002; Dixon et al., 2004; Lupianez & Callejas, 2006; Callejas 
et al., 2007; Nikolic et al., 2007). Gracias a estos estudios, hoy existe consenso en 
afirmar que a) los colores sinestésicos sólo aparecen una vez que los grafemas han sido 
reconocidos11, es decir, una vez que se les ha prestado atención; y que b) la activación 
de los concurrentes sinestésicos se produce de manera automática (Nijboer & Van der 
Stigchel, 2009; Spruyt et al., 2009). 
  
 Sin embargo, la afirmación de que la sinestesia se produce de forma automática 
y requiere que los inductores sean percibidos conscientemente, así como el hecho de 
que esté necesariamente mediada por algunos de los procesos implicados en la 
percepción general (por ejemplo, la atención), no permiten determinar si la sinestesia es 
un fenómeno perceptivo real, es decir, si el color percibido en respuesta a un grafema 
posee la misma naturaleza cualitativa que el color físico. Para aportar más datos sobre 
esta cuestión, algunos estudios combinaron la lógica del efecto Stroop Sinestésico con 
otros procedimientos, como la presentación de estímulos enmascarados. Estos trabajos 
proporcionaron datos inconsistentes (Smilek et al., 2001; Sagiv et al., 2006a) y, además, 
se observó que el efecto de congruencia podía producirse mediante inducción hipnótica 
en un grupo de participantes neurotípicos (Cohen Kadosh et al., 2009). Dada la 
inconsistencia de los resultados descritos y la ya mencionada aparición de evidencia 
empírica sobre efectos tipo Stroop en personas neurotípicas entrenadas para asociar 
letras y colores (Meier & Rothen, 2009; Rothen et al., 2011; Kusnir & Thut, 2012; 
Colizoli et al., 2014; Rothen & Meier, 2014), se ha cuestionado la eficacia del efecto de 
congruencia para estudiar la naturaleza perceptiva de la sinestesia (Palmeri et al., 2002; 
                                                 
10 Es interesante señalar que este artículo fue publicado en la Revista de la Imaginación, probablemente 
porque en aquel momento la naturaleza perceptiva de la sinestesia aún no había sido constatada. 
 
11 Recientemente, un estudio ha observado que algunas sinestesias aparecen antes de que los inductores 
hayan sido procesados conscientemente (Ramachandran & Seckel, 2014). Sin embargo, este estudio fue 
realizado con 4 sinestésicos proyectores, por lo que sus conclusiones no son extrapolables a otros grupos 
de sinestésicos. 
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Gheri et al., 2008; Hupé et al., 2012). Por este motivo, para resolver esta cuestión se 
han de analizar los resultados de otro tipo de experimentos como los que se describen a 
continuación.  
 
Diversos investigadores han estudiado la influencia de los colores sinestésicos 
sobre el proceso de percepción. Dicha influencia fue demostrada mediante tareas de 
búsqueda visual, como las descritas anteriormente (Capítulo I – >aturaleza perceptiva – 
Pág. 19), así como mediante tareas de crowding visual (Hubbard et al., 2005), o tareas 
de percepción del movimiento aparente (del inglés apparent motion: Kim et al., 2006; 
Ramachandran & Azoulai, 2006). Por su parte, algunos estudios psicofísicos mostraron 
que los colores físicos y los colores sinestésicos interaccionaban en situaciones de 
rivalidad binocular (Kim et al., 2006). No obstante, otros procedimientos 
experimentales han evidenciado que los colores sinestésicos no producen efectos de 
contraste y adaptación (Hong & Blake, 2008) y que no se ven afectados por los 
mecanismos de constancia de color (Erskine et al., 2013). Estos datos sugieren que los 
correlatos neurales de los colores sinestésicos no se encuentran en las regiones del 
cerebro que participan en los estadios tempranos de procesamiento del color físico.  
 
En la misma línea, Gheri y sus colaboradores (2008) investigaron con tareas 
conductuales la realidad perceptiva de las sinestesias experimentadas por 7 sinestésicos 
que habían participado previamente en un estudio de neuroimagen funcional (Nunn et 
al., 2002). A pesar de que estos sinestésicos habían mostrado actividad diferencial en 
las áreas encargadas del procesamiento del color (hV4), las tareas conductuales 
revelaron que los colores sinestésicos no se comportaban como colores físicos. Todos 
estos resultados han llevado a la comunidad científica a revisar la definición de los 
concurrentes sinestésicos como realidades perceptivas (Rich & Mattingley, 2002; 
Melero, 2013b). Los datos sobre el curso temporal de la sinestesia que se describen más 
adelante (Capítulo I – Los estudios funcionales: ¿Cuándo? – Pág. 40) resultan cruciales 
para abordar esta cuestión.  
 
 En los últimos años, diversos estudios conductuales se han centrado en 
investigar si los sinestésicos poseen sistemas perceptivos más eficaces. Los resultados 
obtenidos hasta la fecha confirman que los sinestésicos grafema-color poseen una 
mayor capacidad discriminativa del color (Banissy et al., 2009; Banissy et al., 2013; 
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McCarthy & Caplovitz, 2014) y capacidades superiores de memoria para este atributo 
sensorial (Yaro & Ward, 2007), así como umbrales más bajos de hiperexcitabilidad del 
córtex visual primario (Terhune et al., 2011) y sesgos atencionales hacia los estímulos 
de color (van Leeuwen et al., 2013).  
 1.2.2.2. Los estudios funcionales: ¿Cómo? y ¿Cuándo? 
 
 ¿Cómo? 
   
El primer estudio sobre la sinestesia grafema-color realizado con resonancia 
magnética funcional (del inglés functional magnetic resonance imaging: fMRI) data del 
año 2005. En él, 6 sinestésicos grafema-color, a diferencia de su grupo control, 
mostraron actividad inusual en hV4, pero no en las áreas visuales primarias cuando 
percibían grafemas acromáticos que generaban experiencias de color (Hubbard et al., 
2005). Los participantes realizaron además tareas psicofísicas cuyos resultados 
correlacionaron con el grado de activación de hV4; es decir, los participantes 
sinestésicos que ejecutaron las tareas psicofísicas con mayor eficacia, mostraron una 
mayor activación de hV4. Esta investigación sentó las bases para la aparición de 
diversos trabajos que analizaban el papel del córtex extraestriado en la experiencia 
sinestésica, mediante el empleo de análisis de regiones de interés (del inglés, region of 
interest: ROI) (Rich et al., 2006; van Leeuwen et al., 2010). Sin embargo, para 
comprender la experiencia sinestésica en su totalidad, otros investigadores optaron por 
explorar el cerebro de forma global (Weiss et al., 2001; Weiss et al., 2005; Sperling et 
al., 2006). 
 
A medida que el número de estudios funcionales de todo el cerebro aumentaba, 
también lo hacía el número de regiones que parecían ser relevantes para comprender 
cómo se producía la experiencia sinestésica. Sin embargo, se iban perfilando aquellas 
regiones que aparecían de manera consistente como implicadas en la experiencia 
sinestésica: el córtex temporal inferior (variando en su localización respecto al eje 
rostral-caudal y en su lateralización) y el surco intraparietal. Con respecto a este último, 
los estudios que con mayor claridad mostraron su implicación en la experiencia 
sinestésica, fueron los realizados mediante estimulación magnética transcraneal (del 
inglés Transcranial Magnetic Stimulation: TMS). En el año 2006, se observó que la 
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aplicación de TMS  sobre el lóbulo parietal posterior derecho (concretamente sobre el 
giro angular derecho, en la unión del surco intraparietal y el surco transverso occipital) 
durante una tarea de Stroop Sinestésico atenuaba lo que fue llamado binding sinestésico 
(integración sensorial del inductor y el concurrente) (Esterman et al., 2006). Este 
estudio se llevó a cabo con 2 sinestésicos proyectores grafema-color, cuya experiencia, 
al aparecer ligada al estímulo visual, parecía ser una candidata especialmente adecuada 
para observar la disrupción del binding. Los autores propusieron que podría existir una 
diferencia significativa en la activación parietal de los diferentes grupos de sinestésicos, 
siendo ésta más acusada en proyectores.  
 
Posteriormente, otros investigadores aplicaron TMS sobre diferentes regiones 
parietales en una muestra de 5 sujetos sinestésicos grafema-color (1 proyector y 4 
asociadores), durante una tarea de priming sinestésico que producía efectos de 
congruencia (Muggleton et al., 2007). Sus resultados mostraron que cuando dicha 
estimulación se aplicaba sobre el córtex parietal posterior derecho, y no en otras 
localizaciones, interfería con la experiencia sinestésica, quedando reducido el efecto 
Stroop Sinestésico. Todos los participantes mostraron esta reducción de la interferencia, 
quedando demostrado que también existía una implicación de las regiones parieto-
occipitales en el binding sinestésico de los clasificados como asociadores (Muggleton et 
al., 2007). Otros investigadores interpretaron esta implicación parietal no sólo como 
relevante para la consecución del citado binding sinestésico, sino también como un 
marcador funcional del componente espacial de la sinestesia (localización – interna o 
externa - de las experiencias sinestésicas) (Bargary & Mitchell, 2008).  
 
En esta misma línea, algunos estudios posteriores han encontrado diferencias 
funcionales entre asociadores y proyectores (Rouw & Scholte, 2007; 2010; van 
Leeuwen et al., 2011). Si bien la actividad parietal aparece de forma consistente en 
diversos estudios funcionales, la implicación de regiones relacionadas directamente con 
los concurrentes aún genera controversia. A pesar de que algunos estudios han 
encontrado actividad diferencial en hV4 (para una revisión al respecto, incluyendo las 
sinestesias de color producidas por estímulos auditivos, ver Rouw et al., 2011), algunos 
autores han señalado que dicha actividad no tiene por qué estar necesariamente asociada 
a una experiencia perceptiva de color (Gheri et al., 2008). Por este motivo, otros 
investigadores han intentado comprender la relación entre los colores sinestésicos, los 
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colores físicos y la activación de regiones corticales especializadas en este atributo 
sensorial. Por ejemplo, en Holanda se estudió la actividad cerebral de un grupo de 
sinestésicos grafema-color mediante un paradigma de supresión por repetición (del 
inglés repetition suppression paradigm: van Leeuwen et al., 2010), según el cual la 
presentación repetida de estímulos coloreados físicamente genera una disminución de la 
señal BOLD, obtenida mediante fMRI, en hV4. Los resultados mostraron que los 
colores sinestésicos no producían el mismo efecto que los colores físicos; es decir, la 
presentación previa de estímulos que generaban sinestesias de color no producía una 
reducción de la señal BOLD al visualizar los colores físicos presentados justo después, 
y por tanto se concluyó que ambos tipos de colores no compartían su base neural.  
 
En la misma línea, un estudio de fMRI realizado en Francia analizó la actividad 
cerebral de 10 sujetos sinestésicos grafema-color y no encontró activación diferencial en 
las áreas visuales primarias del córtex, ni en hV4 (Hupé et al., 2012). Para aportar 
nuevos datos sobre esta cuestión, se ha realizado el estudio funcional que se presenta 
más adelante (Melero et al., 2014a − Capítulo IV). Esta investigación se llevó a cabo 
mediante fMRI y se centró en el empleo de diversos tipos de estímulos inductores de 
sinestesia grafema-color, siendo el primer estudio que incluyó inductores que generaban 
concurrentes acromáticos y que analizó el efecto de congruencia acromática (inductores 
acromáticos que generaban sinestesias acromáticas congruentes y/o incongruentes). 
Como veremos, los resultados confirmaron que los colores físicos y los colores 
sinestésicos no comparten su base neural y pusieron de manifiesto la necesidad de 
analizar otros componentes de la experiencia sinestésica −por ejemplo el componente 
emocional− para comprender la dinámica neurofuncional del cerebro sinestésico en su 
totalidad.  
 
¿Cuándo? 
 
El primer estudio acerca del curso temporal de la sinestesia, se llevó a cabo 
mediante electroencefalografía (EEG), y se observó que los sinestésicos mostraban 
mayor amplitud de un componente tardío del procesamiento visual (P300) en áreas 
frontales del cerebro (Schiltz et al., 1999). Posteriormente, se realizó un estudio con esta 
misma técnica usando una tarea de Stroop Sinestésico (Sagiv & Ward, 2006). Los 
resultados mostraron una mayor negatividad de un componente temprano (N1/N170), 
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en un momento temporal que ha sido previamente relacionado con el procesamiento de 
material ortográfico (150-200 ms). Esta diferencia apareció cuando el participante 
sinestésico visualizaba letras coloreadas de forma congruente con su fotismo sinestésico 
y se observó principalmente en regiones posteriores del hemisferio derecho. De forma 
consistente, Brang y sus colaboradores (2011) mostraron variaciones en componentes 
tempranos al analizar el efecto de congruencia sinestésica mediante una tarea de 
priming contextual. Este estudio aportó también información sobre el efecto de 
congruencia en componentes tardíos (N400) relacionados con el procesamiento 
simbólico (Brang et al., 2011). 
 
 Otros estudios sobre el curso temporal de la sinestesia han intentado comprender 
si existen diferencias generales en el cerebro sinestésico que justifiquen la aparición de 
los concurrentes bajo determinadas circunstancias. Por ejemplo, en el año 2008 se 
propuso que dichas diferencias podrían observarse en la vía parvocelular del sistema 
visual, dada la naturaleza de los estímulos alfanuméricos que actúan generalmente como 
inductores de sinestesia. Para comprobar esta hipótesis, según la cual se esperaba 
encontrar diferencias entre sinestésicos y neurotípicos en momentos tempranos del 
procesamiento visual, se realizó un estudio con EEG y diversos estímulos, los cuales 
estimulaban específicamente la vía parvocelular pero no inducían sinestesia (Barnett et 
al., 2008b). Sus resultados mostraron que los enrejados de alta frecuencia espacial 
provocaban un robusto componente C1 (negatividad a los 90 milisegundos) en ambos 
grupos, siendo significativamente más pronunciado en los sinestésicos. Asimismo, 
existían diferencias de lateralización: los sinestésicos presentaban mayor amplitud en el 
hemisferio izquierdo y los neurotípicos en el derecho. Los estímulos de menor contraste, 
mediados por la vía magnocelular, produjeron menor respuesta cortical en los 
sinestésicos, observándose un incremento de la misma a medida que el contraste 
aumentaba y la vía parvocelular intervenía. Los autores concluyeron que, dada la 
existencia de diferencias en el procesamiento visual temprano para estímulos que no 
evocaban sinestesia, el cerebro sinestésico procesaba de manera diferente no solo los 
estímulos inductores de sinestesia sino también los estímulos visuales en general 
(Barnett et al., 2008b). 
 
 En el año 2009, se realizó el primer estudio sobre sinestesia mediante 
magnetoencefalografía (MEG) (Melero & Campo, 2009). Este trabajo se llevó a cabo 
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con la participación de 7 sinestésicos asociadores que experimentaban sinestesia 
grafema-color y 7 controles. El análisis del curso temporal de la sinestesia mostró que 
la actividad neuromagnética de los sinestésicos resultaba significativamente mayor que 
la de los controles a los 114 ms en la región parietal posterior del hemisferio derecho. 
Esta activación se mantenía y se combinaba más adelante (152 ms) con la de la ínsula y 
la de la región posterior del lóbulo temporal derecho, tanto en su cara lateral como 
basal, incluyendo áreas del giro fusiforme. Estos datos sugerían que la experiencia 
sinestésica estaba mediada por un fenómeno de binding anómalo que se producía de 
forma temprana y que generaba una reactivación de las regiones visuales y de áreas 
emocionales de manera simultánea. Dada la alta resolución temporal de esta técnica, 
estos datos suponían una evidencia sólida acerca del curso temporal de la experiencia 
sinestésica. Además, los resultados hallados con MEG reafirmaban los hallazgos 
obtenidos mediante TMS (Esterman et al., 2006; Muggleton et al., 2007), y estaban en 
consonancia con el Modelo de Hyperbinding, que se describe en la sección Modelos 
integradores (Capítulo I – Pág. 59). Posteriormente, un nuevo estudio con MEG (Brang 
et al., 2010) encontró evidencia de activación diferencial en 4 sinestésicos proyectores 
con respecto a su grupo control. Las diferencias aparecían en momentos tempranos del 
procesamiento, en áreas relacionadas con la percepción de letras (105-109 ms) y de 
color (114 ms). Los autores interpretaron estos resultados de acuerdo con la 
actualización del Modelo de Activación Cruzada (Hubbard et al., 2011) que se describe 
en la sección Modelos estructurales (Capítulo I – Pág. 58). 
 
 El estudio más reciente sobre el curso temporal de la sinestesia se realizó 
combinando una tarea de Stroop Sinestésico y registros EEG en dos grupos de 
participantes: uno formado por 3 sinestésicos proyectores y 4 asociadores, y otro 
formado por 7 controles, los cuales fueron entrenados para memorizar asociaciones 
grafema-color (Niccolai et al., 2012b). Sus resultados evidenciaron que, si bien ambos 
grupos mostraban cierto efecto de congruencia, sólo en los sinestésicos existían 
variaciones en un componente temprano del procesamiento (N170), mientras que los 
controles experimentaban una mayor positividad del componente P300; es decir, las 
personas entrenadas para aprender asociaciones grafema-color experimentaban efectos 
conductuales y variaciones en componentes tardíos del EEG, pero no se observaban 
cambios en su actividad cerebral en momentos tempranos del procesamiento visual. 
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 En conclusión, la evidencia empírica obtenida mediante técnicas que analizan el 
curso temporal de la sinestesia, ha constatado la existencia de variaciones funcionales 
en momentos tempranos del procesamiento. Estos datos suponen evidencia adicional en 
favor de la idea de que la sinestesia congénita es un fenómeno perceptivo genuino 
(Sagiv & Ward, 2006).   
 
 1.2.2.3. Los estudios estructurales: ¿Dónde? 
 
Contamos en la actualidad con evidencia empírica acerca de las diferencias 
anatómicas en el volumen, el grosor, y las conexiones del cerebro sinestésico. En el año 
2007, el análisis de los datos obtenidos mediante Imagen por Tensor de Difusión (del 
inglés Diffusion Tensor Imaging: DTI), mostró diferencias significativas entre 17 
sinestésicos y 17 controles en diversas regiones del cerebro (Rouw & Scholte, 2007). 
Los sinestésicos presentaban mayor anisotropía fraccional (del inglés Fractional 
Anisotropy: FA) que el grupo control en regiones parietales y frontales izquierdas.  
Asimismo, se hallaron diferencias entre sinestésicos asociadores y proyectores, ya que 
estos últimos mostraron mayor anisotropía en regiones del giro fusiforme derecho 
(Rouw & Scholte, 2007). 
 
En el año 2009, nuevos estudios aportaron datos acerca de la anatomía del 
cerebro sinestésico. Weiss y sus colaboradores, mediante el empleo de la técnica de 
Morfometría Basada en Voxel (del inglés Voxel Based Morphometry: VBM), mostraron 
que no sólo en la sustancia blanca, sino también en la sustancia gris de los sinestésicos 
grafema-color, existían diferencias de volumen, concretamente en el surco intraparietal 
izquierdo, el giro fusiforme derecho y el giro temporal superior izquierdo (Weiss & 
Fink, 2009). También en este año, el equipo de Jäncke utilizó técnicas anatómicas 
similares y, aunque su análisis de datos DTI no confirmó las diferencias descritas 
previamente en la sustancia blanca, se observaron diferencias en el grosor, volumen y 
superficie de la sustancia gris del giro fusiforme bilateral, el giro lingual y la cisura 
calcarina, entre otras regiones (Jäncke et al., 2009).  
 
Después de estos estudios pioneros en la investigación de la estructura del 
cerebro sinestésico grafema-color, surgieron otros trabajos que mediante metodologías 
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similares aportaron nuevos datos al respecto (Rouw & Scholte, 2010). El empleo de 
metodologías alternativas, como la utilizada por Hänggi y sus colaboradores (2011) 
−basada en la observación de matrices de conectividad obtenidas a partir del análisis de 
la correlación en el grosor de diferentes regiones corticales− dió como resultado el 
hallazgo de variaciones estructurales distribuidas, y no circunscritas a las regiones del 
giro fusiforme y el lóbulo parietal posterior descritas anteriormente. Desde esta 
perspectiva, que contempla el cerebro de forma global, se ha llevado a cabo la 
investigación estructural del cerebro sinestésico que se presenta en el Capítulo III y que 
constituyó la primera evidencia empírica sobre la existencia de variaciones en 
estructuras subcorticales. En ella se describen resultados distribuidos en diferentes 
regiones corticales, incluyendo no sólo las regiones implicadas en la percepción sino 
también aquellas relacionadas con el componente emocional de la experiencia 
sinestésica (Melero et al., 2013). Asimismo, en la sección Material Complementario se 
presenta una tabla que describe los resultados de los estudios anatómicos realizados 
hasta el año 2013 (Capítulo III – Pág. 112). 
 
 En resumen, los sinestésicos poseen sistemas perceptivos de características 
diferentes que las personas neurotípicas. Asimismo, el cerebro sinestésico presenta 
variaciones funcionales y estructurales, que al menos en la modalidad grafema-color se 
encuentran distribuidas en diversas regiones corticales y subcorticales. En la siguiente 
sección se analizan las posibles causas genéticas de la idiosincrasia del cerebro 
sinestésico.   
 1.2.2.4. Bases Genéticas de la Sinestesia: ¿Por qué? 
 
 La aparición de nuevas modalidades de sinestesia y los hallazgos estructurales y 
funcionales han reavivado el interés por el estudio de la genética del fenómeno. Su 
carácter hereditario fue señalado por primera vez en el siglo XIX y, más de un siglo 
después, los investigadores siguen proponiendo nuevas hipótesis sobre los mecanismos 
genéticos que hacen posible su desarrollo. Las nuevas técnicas del siglo XXI han 
permitido caracterizar algunos de los genes implicados en la sinestesia, pero el camino 
ha sido largo y difícil. 
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 Galton (1883) fue el primer científico que observó y documentó varios casos de 
sinestesia en la misma familia. Su estudio concluyó que la sinestesia se heredaba, 
sentando así las bases para los estudios con familias que se retomarían a finales del siglo 
XX. Fue en 1989, cuando Cytowic, uno de los pioneros en la investigación de la 
sinestesia desde el ámbito neurocientífico, realizó un estudio con ocho familias y 
concluyó que la sinestesia se heredaba como un rasgo dominante (Cytowic, 1989b). 
Poco después, apareció la primera hipótesis acerca de los genes implicados. En un 
primer momento se creyó que la sinestesia venía determinada por un mecanismo 
genético ligado al cromosoma X con letalidad para los varones y que explicaría la 
mayor prevalencia observada entre las mujeres (Bailey & Johnson, 1997). Esta teoría se 
vio reforzada por el hecho de que no se encontró evidencia de transmisión de padre a 
hijo varón, frente a los numerosos casos documentados de trasmisión padre-hija y 
madre-hija (Baron-Cohen et al., 1996). Teniendo en cuenta la información empírica 
disponible en aquel momento, algunos autores sugirieron que la sinestesia respondía a 
un patrón de herencia mendeliana (Baron-Cohen et al., 1996). Sin embargo, los estudios 
realizados con gemelos monocigóticos, tanto mujeres (Smilek et al., 2002b) como 
varones (Smilek et al., 2005), en los que sólo uno de los dos hermanos presentaba 
sinestesia, hicieron necesaria una revisión de esta teoría hereditaria12. 
 
 A finales del siglo XX y comienzos del XXI, el fenómeno de la sinestesia se 
hizo cada vez más conocido e Internet facilitó la comunicación entre sinestésicos e 
investigadores, aumentando significativamente el número de participantes en los 
estudios13. Si la teoría hereditaria era cierta, la probabilidad de encontrar sinestésicos 
entre los familiares de primer grado de las personas ya identificadas como sinestésicas 
sería más elevada que en la población general (0,05%: Baron-Cohen et al., 1996). Los 
estudios realizados en diferentes poblaciones y momentos mostraron resultados 
coherentes con esta idea, ya que los porcentajes alcanzaron el 36% en Australia (Rich et 
                                                 
12 En la actualidad, estos estudios con gemelos han sido cuestionados, ya que sólo investigaron una 
modalidad de sinestesia, sin tener en cuenta la posibilidad de que el gemelo supuestamente no sinestésico 
experimentara una modalidad diferente (Hubbard et al., 2011). 
 
13 A ello contribuyó la aparición en 1992 del foro internacional conocido como The Synesthesia List, 
creado, supervisado y editado por Sean A. Day, presidente de la Asociación Americana de Sinestesia 
desde 2001. En la actualidad, este foro cuenta con más de 750 miembros de 50 países diferentes, y 
cualquier persona puede solicitar el acceso desde este enlace: http://www.daysyn.com/synesthesia-
list.html. 
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al., 2005), el 44% en el Reino Unido (Ward & Simner, 2005) y el 42% en Irlanda 
(Barnett et al., 2008a) 14 . Sin embargo, los nuevos datos invalidaron la teoría del 
mecanismo genético ligado al cromosoma X con letalidad para los varones, al confirmar 
que la proporción de hijos e hijas nacidos de madres sinestésicas era similar (Ward & 
Simner, 2005; Barnett et al., 2008a)15.  
 
 Una vez confirmada la existencia de varios casos en la misma familia, quedaba 
otra cuestión por resolver. Si cada familia presentara un único tipo de sinestesia, se 
podría concluir que la base genética del fenómeno es diferente y específica para cada 
una de sus manifestaciones fenotípicas. Sin embargo, se hallaron diferentes 
modalidades de sinestesia (por ejemplo, grafema-color y gusto-forma) entre miembros 
de la misma familia (Ward & Simner, 2005), así como diferencias en el número de 
inductores, variaciones en las asociaciones específicas y diferencias en la localización 
de los concurrentes (Barnett et al., 2008a). Estos resultados sugerían la existencia de 
una raíz genética común que explicaba la presencia de sinestesia, si bien las 
asociaciones específicas de cada individuo y las modalidades en que esa base genética 
se expresaba (o no) se veían afectadas por otro factores (por ejemplo, factores de 
desarrollo neuroanatómico) (Barnett et al., 2008a).  
 
 Teniendo en cuenta esta información y una vez invalidada la teoría del 
comosoma X, surgieron nuevas hipótesis genéticas. En consonancia con el Modelo de 
Activación Cruzada (Ramachandran & Hubbard, 2001), Bargary y Mitchell (2008) 
propusieron que la base genética de la sinestesia podría estar relacionada con los genes 
implicados en el control de la conectividad (funcional y/o estructural) entre áreas 
corticales. Los autores sugirieron que las mutaciones relacionadas con los mecanismos 
de guía axonal, como los llevados a cabo por las efrinas −tanto en la guía de las 
conexiones talamocorticales como en la circuitería intracortical− podrían estar 
relacionadas con las diferencias inter- y/o intra-área que aparecen en la sinestesia. 
Asimismo, las mutaciones en los genes relacionados con las moléculas implicadas en el 
proceso de apoptosis neuronal, como las semaforinas y las plexinas, podrían explicar la 
existencia de conexiones adicionales en el cerebro sinestésico. Otros autores (Brang & 
                                                 
14 Recientemente, se ha obtenido un porcentaje del 35% en Alemania (Niccolai et al., 2012a). 
15 Posteriormente, se demostró también que la trasmisión padre-hijo era posible (Asher et al., 2009).  
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Ramachandran, 2008) consideraron relevante la implicación del gen HTR2A del 
cromosoma 13, cuya sobreexpresión podría provocar una mayor densidad de los 
receptores de serotonina 2A, que se relacionan con las experiencias de tipo sinestésico 
producidas por el consumo de alucinógenos. En esta misma línea, Cohen Kadosh y 
Walsh (2008) señalaron la implicación del gen GAD65 relacionado con la síntesis del 
ácido gamma-aminobutírico (GABA), que podría afectar a los niveles de inhibición en 
diferentes áreas del cerebro durante los primeros estadios del desarrollo. La implicación 
de genes que codifican neurotransmisores y sus vías sería coherente con la existencia de 
los mecanismos de desinhibición postulados por los modelos funcionales. Por su parte, 
Bargary y Mitchell (2008) consideran que estas hipótesis son poco probables, ya que si 
existieran variaciones en el sistema de neurotransmisores se observarían cambios menos 
específicos en el cerebro sinestésico. Por esta razón, una explicación genética 
relacionada con los mecanismos de desarrollo neural, cuyos efectos específicos sobre 
las conexiones inter- (Dufour et al., 2003) e intra-área (Cang et al., 2005) han sido 
demostrados, sería más plausible y además resultaría coherente con la idea de que la 
sinestesia se hereda como tendencia general y se manifiesta en un amplio abanico de 
fenotipos (Bargary & Mitchell, 2008).  
 
 Al año siguiente, un estudio genómico completo sobre una muestra de 46 
familias (N = 196) en las que varios sujetos presentaban sinestesia sonido-color (Asher 
et al., 2009), obtuvo resultados en diferentes cromosomas (2q24, 5q33, 6p12, 12p12), 
proporcionando evidencia empírica coherente con la idea de la existencia de variaciones 
genéticas relacionadas con la conectividad cortical. Los investigadores detectaron 
variaciones en el cromosoma 2, en el que el gen TBR1 juega un papel determinante para 
la organización laminar del córtex, regulando la actividad de otros genes como la reelina 
(REL>), una proteína fundamental para los procesos de migración y posicionamiento 
neuronal. Asimismo, observaron variaciones en el gen SCN1A, que codifica la 
subunidad alfa1 de los canales de sodio neuronales y regula la actividad eléctrica de las 
células nerviosas. Con respecto al cromosoma 5, estos autores hallaron variaciones en la 
región DPYSL3, implicada en la plasticidad neuronal, el crecimiento axonal y la 
diferenciación neuronal. Las regiones correspondientes al cromosoma 6 son de gran 
importancia por su papel en la migración neuronal y en la apoptosis. Los hallazgos en 
relación a estos genes ayudaban a validar las teorías de la apoptosis incompleta como 
causa del exceso de conectividad neuronal (Ramachandran & Hubbard, 2001; Bargary 
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& Mitchell, 2008). Respecto al cromosoma 12, uno de sus genes participa en la 
codificación de los receptores NMDA, que son fundamentales para la consolidación del 
aprendizaje y la memoria, procesos relevantes en el desarrollo de asociaciones 
sinestésicas. Esta investigación (Asher et al., 2009) sugería que la sinestesia, al menos 
la modalidad estudiada (sonido-color), es un fenómeno oligogénico sujeto a múltiples 
modos de herencia y localizado de manera heterogénea, sin descartar la posibilidad de 
que en algunas familias se den patrones de herencia mendeliana, tal y como proponen 
otros autores (Barnett et al., 2008a). 
 
 Más recientemente, Thomson y sus colaboradores (2011) estudiaron la base 
genética de lo que denominaron secuencias coloreadas; es decir, las sinestesias de color 
producidas por las letras, los números, los días de la semana y los meses. Los datos 
obtenidos tras el análisis de cinco familias mostraron que este tipo de sinestesia se 
relacionaba con un gen de la región 23 Mb del brazo largo del cromosoma 16 (16q12.2-
23.1). Sin embargo, sólo dos de las familias estudiadas mostraron este patrón, lo que 
hacía patente −una vez más− la existencia de heterogeneidad genética. En 2013, surgió 
la hipótesis sobre el sistema inmune (Carmichael & Simner, 2013) que postula la 
implicación de genes relacionados con dicho sistema, los cuales tienen una doble 
función (inmunidad y conectividad del sistema nervioso central). Esta hipótesis genética 
está en consonancia con las teorías de la conectividad cortical y además podría ayudar a 
la comprensión de la relación existente entre las sinestesias congénitas y las sinestesias 
adquiridas tras daño cerebral. 
 
 Los hallazgos genéticos han generado hipótesis sobre la causa de la aparición de 
un “gen sinestésico”. Algunos investigadores (Brang & Ramachandran, 2011) creen que 
la conservación de este rasgo podría deberse a la selección natural, ya que, como se ha 
mencionado anteriormente, parece proporcionar ventajas adaptativas como potenciar la 
memoria (Ramachandran & Hubbard, 2001b; Smilek et al., 2002a; Yaro & Ward, 2007; 
Pritchard et al., 2013) y la agudeza perceptiva (Brang et al., 2012; Banissy et al., 2013). 
La evidencia empírica disponible en la actualidad resulta insuficiente para posicionarse 
en este debate. Esta cuestión se abordará nuevamente en el Capítulo V (Sinestesia 
¿cuestión evolutiva? − Pág. 152), teniendo en cuenta los resultados de las 
investigaciones realizadas en esta tesis doctoral (Capítulos II, III y IV). 
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 En conclusión, la base genética de la sinestesia resulta mucho más compleja de 
lo que se pensó inicialmente. Los estudios realizados hasta la fecha sugieren que los 
genes implicados se relacionan con los mecanismos de conectividad cortical y que la 
sinestesia es un fenómeno oligogénico sujeto a múltiples modos de herencia. Sin 
embargo, estos resultados se basan en el análisis de dos modalidades concretas de 
sinestesia, siendo difícil su extrapolación a otras modalidades del fenómeno. En el 
futuro, será necesario investigar muestras más amplias y tener en cuenta diferentes 
modalidades, así como atender a las interacciones epiestáticas (gen-gen) y a las 
interacciones gen-entorno, para poder comprender los determinantes genéticos del 
fenómeno de la sinestesia. 
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1.3. HIPÓTESIS EXPLICATIVAS SOBRE EL FE
ÓME
O 
DE LA SI
ESTESIA 
 
 Aunque los mecanismos exactos que subyacen al fenómeno de la sinestesia no 
han sido dilucidados todavía, el conocimiento fenomenológico y neurobiológico de la 
experiencia sinestésica ha dado lugar a diversas hipótesis explicativas. En este apartado 
se presentan los diferentes modelos propuestos, en dos secciones. En la primera se 
describen los modelos asociativos/psicológicos y en la segunda los modelos 
neurobiológicos que se subdividen en modelos funcionales, modelos estructurales y 
modelos integradores. 
 1.3.1. Modelos psicológicos/asociativos 
 
 Los primeros modelos explicativos de la sinestesia se formularon hace más de 
un siglo. Estos modelos eran psicológicos, y consideraban que las asociaciones entre el 
inductor y el concurrente se producían de manera inconsciente para facilitar el proceso 
de aprendizaje del material ortográfico y la lectura (Galton, 1880). Algunos 
investigadores propusieron hipótesis acerca de los mecanismos implicados en la 
creación de dichas asociaciones. Por ejemplo, para Flournoy (1893), la sinestesia es el 
resultado de la confluencia de tres mecanismos asociativos: la asociación afectiva, la 
privilegiada y la habitual. Tal y como expone en su libro, la asociación afectiva sería la 
más relevante, ya que todo proceso perceptivo está acompañado de una reacción 
emocional, resultado de las múltiples reacciones orgánicas de nuestro cuerpo. Así, dos 
realidades absolutamente heterogéneas, como una palabra y un color, pueden compartir 
un trasfondo emocional; es decir, pueden haber sido percibidas en estados orgánicos 
similares y por tanto poseer lo que el autor denomina un coeficiente afectivo idéntico. 
Flournoy afirma que, aunque este tipo de coeficiente es poco prominente en los sentidos 
como la vista o el oído, se han observado reacciones fisiológicas que demuestran su 
existencia. Asimismo, el autor considera que este planteamiento está justificado por el 
hecho de que las sinestesias se ven modificadas (exageradas o disminuidas) en 
momentos de carga emocional o fatiga. La teoría del tono emocional será 
posteriormente defendida por Calkins (1895), pero no volverá a cobrar fuerza en el 
ámbito científico hasta un siglo después. Más adelante, se tratarán los aspectos 
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neurobiológicos de las teorías asociativas basadas en la emoción (Capítulo I – Modelos 
funcionales − Pág. 55; Capítulos III y IV). 
 
 Los modelos más modernos coinciden en que las teorías asociativas per se, no 
son suficientes para explicar la sinestesia (Marks & Odgaard, 2005). Sin embargo, 
recientemente, a la luz de las actualizaciones de la teoría del aprendizaje, se ha 
reivindicado su potencial explicativo (Yon & Press, 2014). Tal y como describen estos 
autores, las principales objeciones a los modelos asociativos se han centrado en tres 
grandes problemas. El primero de ellos tiene que ver con el hecho de que las 
asociaciones sinestésicas (por ejemplo, el 8 es morado-grisáceo) no reflejan las 
condiciones ambientales. Según los detractores de los modelos asociativos, si las 
asociaciones sinestésicas tuvieran su origen en la experiencia sensorial que dio lugar al 
aprendizaje de la lectura, deberían reflejar aquellas asociaciones que aparecen con 
mayor probabilidad en nuestro mundo cotidiano (por ejemplo, las letras y los números 
aparecen casi siempre en tinta negra). Sin embargo, se ha demostrado que las 
asociaciones sinestésicas son muy peculiares y no reflejan regularidades ambientales 
(Deroy & Spence, 2013b). Por su parte, Yon y Press (2014) argumentan que las 
asociaciones sinestésicas de algunas personas tienen un condicionante experiencial 
(Simner et al., 2005; Witthoft & Winawer, 2006; pero ver Rich et al., 2005) y que por 
tanto es pronto para descartar por completo esta posibilidad.  
 
 El segundo problema planteado acerca de los modelos asociativos se relaciona 
con la consistencia de las experiencias sinestésicas: de acuerdo con lo expuesto en el 
primer problema, si la experiencia hubiera determinado el aprendizaje de las 
asociaciones sinestésicas, es lógico pensar que también habría ayudado a revertirlo, ya 
que la experiencia repetitiva de las asociaciones presentes en el entorno actuaría como 
guía para crear una nueva asociación más acorde con la realidad (Gray et al., 2006). 
Dado que las peculiares asociaciones sinestésicas se mantienen estables en el tiempo, su 
consistencia y su resistencia a ser moduladas por nuevos aprendizajes se consideran 
evidencia empírica en contra de la teoría asociativa (Simner & Bain, 2013; Meier et al., 
2014). Desde el punto de vista de las modernas teorías del aprendizaje, la consistencia 
no es incompatible con un modelo asociativo de adquisición y dichas teorías en ningún 
caso predicen la extinción de asociaciones que se produjeron en un momento crítico del 
aprendizaje (Yon & Press, 2014).  
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 El tercer y último argumento en contra de los modelos asociativos proviene del 
hecho de que la sinestesia no puede ser creada mediante procesos de aprendizaje 
asociativo en personas neurotípicas (para una revisión sobre esta cuestión ver Rothen & 
Meier, 2014 y Bor et al., 2014). Como ya se ha mencionado, si bien algunos estudios 
han demostrado que se pueden obtener efectos conductuales (por ejemplo, el citado 
efecto Stroop Sinestésico: Colizoli et al., 2012) mediante entrenamiento asociativo, la 
fenomenología característica de la sinestesia no puede ser adquirida en su totalidad 
mediante este tipo de aprendizaje (Ward, 2013; pero ver Bor et al., 2014). Por su parte, 
Yon y Press (2014) consideran que las diferencias fenomenológicas no son suficientes 
para descartar que ambos fenómenos posean mecanismos similares. Desde su punto de 
vista, es necesario realizar más experimentos en los que los sujetos neurotípicos se vean 
expuestos a las asociaciones durante períodos de tiempo más largos (Rothen et al., 
2011; Bor et al., 2014). Asimismo, Yon y Press (2014) proponen que las diferencias 
fenomenológicas podrían deberse a una predisposición de los sinestésicos para aprender 
asociaciones de una manera más rápida y eficaz.  
 
 Un grupo de investigación canadiense se suma a la defensa de los modelos 
asociativos. Watson y sus colaboradores (2014) proponen que todos los inductores de 
sinestesia poseen un componente de aprendizaje. Desde su perspectiva, incluso los 
inductores puramente sensoriales (por ejemplo el olor) han sido experimentados y 
categorizados según nuestro conocimiento conceptual del mundo; por ello, poseen un 
componente aprendido que podría ser la clave de la creación y la perdurabilidad en el 
tiempo de las asociaciones sinestésicas. Asimismo, un estudio reciente demostró que las 
asociaciones grafema-color de un grupo de 11 sinestésicos tenían su origen en juguetes 
de la infancia (Witthoft & Winawer, 2013). Este estudio constituyó la primera evidencia 
experimental que justifica empíricamente los modelos asociativos. Más tarde, en ese 
mismo año, un nuevo trabajo realizado en Japón aportaba nuevos datos en favor de las 
teorías asociativas (Asano & Yokosawa, 2013). 
 1.3.2. Modelos neurobiológicos 
 
 Como señala Hupé (2012), ya en el siglo XIX se asumía la existencia de una 
base biológica de la sinestesia. A pesar de que en aquel momento no existían las 
herramientas metodológicas necesarias para investigar esta cuestión, aquellas ideas 
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serían la semilla para los modelos más modernos y más influyentes. Para comprender 
estas hipótesis, es necesario conocer el principio de especificidad sensorial según el cual 
los sistemas sensoriales son independientes y poseen mecanismos neurales específicos. 
Las áreas corticales especializadas en cada uno de dichos sistemas fragmentan la 
información sensorial en sus diferentes atributos. Esta información será procesada por 
separado y reunificada en estadios posteriores del procesamiento sensorial hasta llegar a 
las áreas de asociación y las áreas de integración multisensorial. El flujo de la 
información hacia delante/arriba (del inglés feedforward/bottom-up) y hacia atrás/abajo 
(del inglés feedback/top-down), así como las conexiones horizontales −generalmente, de 
carácter inhibitorio− nos permiten percibir la realidad de forma consciente y unificada, 
integrando la información que recibimos en el presente con nuestro conocimiento previo 
del mundo (memoria/pasado) y nuestra capacidad de acción sobre él (futuro). Esta 
concepción de la organización cortical cerebral es modular y jerárquica y a partir de ella 
se formularon los primeros modelos neurobiológicos de la sinestesia. 
 
 En 1995, Harrison y Baron-Cohen propusieron que la sinestesia suponía una 
ruptura de la modularidad propia de los sistemas sensoriales. Esta idea estaba en 
consonancia con la propuesta biológica conocida como Teoría del Fallo en la 
Diferenciación (del inglés Failed Differentiation Theory), según la cual las conexiones 
entre los sistemas visual y auditivo, presentes en todos los neonatos, habrían 
permanecido en las personas sinestésicas debido a un fallo en el proceso de apoptosis 
neuronal (Maurer & Mondloch, 2005). Esta hipótesis neonatal16, concordaba con la idea 
de que la sinestesia era más común entre los niños (Simner et al., 2009; Hupé, 2012) y 
suponía la existencia de diferencias estructurales en el cerebro sinestésico. Sin embargo, 
los medios técnicos disponibles en aquel momento no estaban aún preparados para 
comprobar la veracidad de este planteamiento. 
 
 Ya en el siglo XXI, las nuevas herramientas metodológicas proporcionaron datos 
empíricos que influyeron sobre los modelos explicativos de la sinestesia. La comunidad 
científica había asimilado la idea de que toda experiencia sensorial consciente tiene su 
base neural en las áreas sensoriales, independientemente de si dicha experiencia está 
                                                 
16 Recientemente, se ha observado que la presencia de ciertas formas visuales influye sobre la elección de 
colores en los bebés de 2 y 3 meses pero no en los de 8, evidencia que se ha interpretado en favor de la 
teoría neonatal de la sinestesia (Wagner & Dobkins, 2011). 
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producida por un objeto real (percepción natural), la imaginación, o estados alterados de 
conciencia (alucinaciones) (Grossenbacher & Lovelace, 2001). Por ello, los nuevos 
modelos consideraron que la sinestesia debía estar necesariamente relacionada con los 
mecanismos neurales propios del proceso perceptivo implicado en su aparición. Así, por 
ejemplo, la sinestesia grafema-color sería el resultado de la activación conjunta de 
diferentes áreas visuales, concretamente de aquellas áreas especializadas en la 
percepción de las letras (área de la forma visual de las palabras, del inglés visual word 
form area o VWFA)17 y el color (hV4).  
 
 Teniendo en cuenta esta perspectiva, en la actualidad, varios modelos asumen 
que la sinestesia es el resultado de procesos inusuales de comunicación entre diferentes 
regiones del cerebro (Simner, 2012). Sin embargo, los modelos explicativos difieren en 
dos aspectos fundamentales: 1) la naturaleza directa o indirecta (mediada por otras 
regiones cerebrales) de dichos procesos de comunicación y 2) la existencia de 
diferencias estructurales (conexiones adicionales) y/o funcionales (desinhibición de 
conexiones) en las áreas implicadas en la sinestesia (Bargary & Mitchell, 2008).  
 1.3.2.1. Modelos funcionales 
 
 A pesar de que la mayoría de los modelos neurobiológicos han considerado que 
las diferencias de activación debían encontrarse en el córtex cerebral −dada la 
naturaleza consciente de los inductores y concurrentes sinestésicos− uno de los primeros 
modelos funcionales centró su mirada en las áreas subcorticales del cerebro. Cytowic 
(1993), propuso que la sinestesia sucedía como resultado de una depresión de la 
actividad cortical mediada por la activación exacerbada de diversas estructuras límbicas. 
Esta teoría concordaba con la propuesta formulada por Flournoy en 1893 acerca del 
coeficiente afectivo y recibió el apoyo de otros investigadores (Sinke et al., 2012; 
Emrich et al., 2004; Shanon, 2003; Ramchandran & Hubbard, 2003), dado su potencial 
para explicar el componente emocional de la sinestesia18 . Ya en 1995, Harrison y 
Baron-Cohen hicieron notar que la participación límbica no suponía necesariamente la 
implicación de áreas subcorticales, ya que el sistema límbico incluye áreas 
                                                 
17 La existencia de un área especializada para este tipo de material, es aún motivo de debate (Price & 
Devlin, 2003; Price et al., 2003; Vogel et al., 2014).  
 
18  Existe en la actualidad evidencia empírica que valida, al menos parcialmente, el modelo límbico 
(Capítulos III y IV). 
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pertenecientes al córtex cerebral (por ejemplo, el giro cingulado o el hipocampo). En 
2002, Cytowic actualizó su propuesta incorporando los presupuestos del modelo que se 
describe a continuación. 
 
 El Modelo de Retroalimentación Desinhibida (del inglés Disinhibited Feedback 
Model: Grossenbacher & Lovelace, 2001) propone que la sinestesia está causada por la 
desinhibición funcional de las conexiones existentes entre diferentes áreas sensoriales. 
Según este modelo, existen dos vías de activación neural −la del inductor y la del 
concurrente− ambas relacionadas con el proceso sensorial al que hacen referencia. Los 
autores llaman inducción sinestésica (del inglés synesthetic induction) al proceso de 
comunicación entre estas dos vías, y consideran que dicha comunicación sucede en 
estadios superiores del procesamiento. Concretamente, proponen que la activación hacia 
delante de la vía del inductor (área visual de los grafemas) llega al nivel de la 
representación (surco temporal superior) y, desde ahí, mediante conexiones hacia atrás, 
activa la vía del concurrente (hV4). En resumen, este modelo considera que no es 
necesario postular la existencia de diferencias anatómicas entre sinestésicos y 
neurotípicos, ya que las diferencias funcionales son suficientes para explicar la 
integración del inductor y el concurrente. Asimismo, afirma que dicha integración se da 
de manera indirecta, mediante la implicación de regiones de orden superior. Según 
Cytowic (2002), el complejo hipocampal-entorrinal podría desempeñar esa función 
integradora, quedando así incluido en el modelo el carácter emocional de la experiencia 
sinestésica. 
  
 En consonancia con el Modelo de Retroalimentación Desinhibida, se enuncia el 
Modelo de Retroalimentación en Bucle (del inglés Reentrant Processing Model: Smilek 
et al., 2001). Según este modelo, la información de color (sinestésico) influye en la 
percepción de los grafemas mediante vías de reentrada en el sistema visual. 
Concretamente, en la sinestesia grafema-color, cuando las líneas que componen la letra 
están siendo procesadas en el córtex visual y el giro fusiforme posterior, la información 
llegaría a la zona anterior del giro fusiforme donde tiene lugar el análisis del significado. 
Antes de que éste sea completado, dicha región, a través de conexiones de arriba-abajo 
se comunicaría con el área del color, activando la representación del mismo. Y el color, 
mediante conexiones hacia delante reforzaría el análisis del significado. Este modelo, es 
también funcional e indirecto; sin embargo, a diferencia del anterior, considera que 
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todas las regiones implicadas se encuentran en la parte inferior del lóbulo temporal, es 
decir, que la integración funcional se produce de manera local. La fortaleza de esta 
teoría reside en su capacidad para explicar el efecto de la modulación top-down sobre la 
percepción sinestésica, que ha sido evidenciada por la influencia que el contexto ejerce 
sobre el color asociado a un estímulo visual y mediante investigaciones con estímulos 
ambiguos (por ejemplo, con las llamadas >avon-type figures: Navon, 1977) (Palmeri et 
al., 2002; Myles et al., 2003; Blake et al., 2005; Hubbard et al., 2005). 
 
Ward y su equipo se suman a este planteamiento, al concluir −a partir de su 
estudio acerca de la variabilidad y fenomenología de la sinestesia grafema-color− que 
los colores sinestésicos aparecen antes de que el procesamiento del inductor haya sido 
completado (Ward et al., 2007). Sin embargo, señalan que la adecuación del color al 
grafema no está garantizada hasta que el grafema ha sido identificado y que por tanto 
para que el percepto grafema-color se unifique en un mismo marco espacial se requieren 
mecanismos atencionales. La existencia de este requisito, sugiere la implicación de 
regiones como el lóbulo parietal, idea que, como hemos visto, posee una sólida 
justificación experimental. 
 
 Los defensores de una teoría funcional pura se apoyan fundamentalmente en dos 
argumentos. El primero de ellos hace referencia al hecho de que las asociaciones 
sinestésicas se parecen en su naturaleza, a las ya mencionadas relaciones intermodales 
que se pueden observar también en personas neurotípicas (por ejemplo, la relación entre 
sonidos graves y colores oscuros: Hubbard, 1996). Esta idea ha llevado a algunos 
autores a proponer que la sinestesia es simplemente una versión más explícita y 
concreta de dichas asociaciones (Marks, 1975; Ward et al., 2006; Cohen Kadosh et al., 
2007; Bien et al., 2012). Alternativamente, se cree que las asociaciones intermodales 
modulan la experiencia sinestésica, pero son cualitativamente diferentes (Barnett et al., 
2008a). El segundo argumento en favor de los modelos funcionales proviene de la 
evidencia empírica de que algunos alucinógenos producen experiencias de tipo 
sinestésico (Brang & Ramachandran, 2008). Sin embargo, estas experiencias son 
bastante infrecuentes y −como ya se ha señalado− difieren de las sinestesias congénitas 
en sus características (Sinke et al., 2012; Brogaard, 2013a), ya que los alucinógenos 
afectan de manera global a la percepción, a la fisiología, al estado de ánimo y a diversos 
procesos cognitivos (Nichols, 2004).  
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 1.3.2.2. Modelos estructurales 
 
 El modelo de mayor impacto, conocido como Modelo de Activación Cruzada 
(del inglés Cross-Activation Theory: Ramachandran & Hubbard, 2001a; b), fue 
formulado a partir del análisis de la sinestesia grafema-color y considera que la 
comunicación entre las áreas implicadas en la sinestesia es directa y estructural. Este 
modelo recuperaba la propuesta ya mencionada que hacía referencia a la ruptura de la 
modularidad (intermodal) propia de los sistemas sensoriales (Harrison & Baron-Cohen, 
1995) y la aplicaba al caso de la sinestesia grafema-color, afirmando que dicha ruptura 
podía producirse también de manera local (intramodal), en las áreas visuales. Asimismo, 
esta propuesta concordaba con la teoría neonatal formulada por Maurer (1997), según la 
cual la sinestesia es una forma de percepción temprana y ontogenéticamente primitiva. 
Dando un paso más en esta línea, el Modelo de Activación Cruzada propuso una 
localización concreta de las diferencias estructurales: el giro fusiforme, donde se 
encuentran las regiones visuales especializadas tanto en el procesamiento de letras y 
palabras, como en el procesamiento del color. En resumen, este modelo asumía que: a) 
la activación cruzada se produciría entre regiones altamente conectadas y 
probablemente situadas de manera adyacente; b) un determinante genético produciría un 
fallo en el proceso de apoptosis que permitiría que las conexiones anatómicas 
perdurasen y dieran lugar a experiencias sinestésicas; c) la activación entre las áreas 
responsables del inductor y el concurrente se produciría de forma directa, sin la 
intervención de regiones intermediarias. 
 
 En 2011, los autores del Modelo de Activación Cruzada revisaron su propuesta 
teniendo en cuenta otros planteamientos, así como los datos neurocientíficos publicados 
en los diez años transcurridos desde entonces y lo renombraron Modelo de Afinación 
Cruzada en Cascada (del inglés Cascaded Cross-Tuning Model: Hubbard et al., 2011). 
Ya en 2007, se había producido una primera actualización que convertía la teoría de la 
activación cruzada en un modelo de dos niveles (del inglés Two-Stage Model: Hubbard, 
2007a; b). En esta nueva versión se conservaban los presupuestos originales pero se 
aceptaba la idea de que el lóbulo parietal participaba de manera activa para favorecer la 
integración del inductor y el concurrente, tal y como sucede en los procesos de binding 
no sinestésico. Sin embargo, el reconocimiento de la participación del lóbulo parietal no 
supuso una modificación de los presupuestos estructurales del modelo, que seguía 
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considerándose local y directo en el primer nivel. Posteriormente, se realizó la 
modificación que dio lugar a la versión actual del modelo y que incorporaba las nuevas 
teorías sobre el procesamiento de grafemas (para una revisión sobre este tema ver 
Grainger et al., 2008). De acuerdo con los datos obtenidos mediante MEG, descritos en 
la sección Los estudios funcionales: ¿Cuándo? (Capítulo I – Pág. 40), se propuso que la 
activación de las regiones de color no dependía directamente de la activación de las 
áreas responsables de los grafemas, sino de las áreas que participan en el análisis de sus 
componentes. Por ejemplo, al percibir la letra D, formada por una barra vertical y un 
semicírculo, el procesamiento de estas características activaría −en paralelo− la 
representación de varios grafemas que concuerdan con algunas de ellas (O,Q,D,B...), y 
los diferentes colores asociados a cada uno en hV4. Una vez afinada la actividad 
neuronal que permite identificar el grafema en sí, la experiencia de color asociada a ese 
grafema quedaría también afinada; es decir, se produciría un ajuste como resultado de la 
actividad conjunta de las diferentes características, modulada por la información 
relacionada con la identificación de los grafemas (modulación de arriba-abajo). Esta 
actualización nos recuerda al Modelo de Retroalimentación en Bucle, dada la 
importancia de la activación parcial de hV4 que sólo se ajusta una vez reconocida la 
identidad del grafema. Sin embargo, ambos modelos siguen diferenciándose en un 
aspecto crucial: la naturaleza funcional vs. estructural de la activación cruzada. El 
Modelo de Afinación Cruzada en Cascada permite explicar no sólo la sinestesia 
grafema-color, sino otras modalidades del fenómeno (Hubbard et al., 2011). 
 1.3.2.3. Modelos integradores 
 
A pesar de la multiplicidad de enfoques, parece existir actualmente una 
tendencia a considerar la integración multisensorial como mecanismo responsable de −o 
al menos implicado en− la sinestesia. El Modelo de Hyperbinding (Robertson, 2003; 
Esterman et al., 2006; Sagiv et al., 2006a) propone que el proceso de integración que 
subyace a la percepción normal (binding) podría ser también el responsable de la 
experiencia sinestésica. El término Hyperbinding, hace referencia al fenómeno por el 
cual se produce una integración sensorial multidimensional en la que atributos no 
presentes en el estímulo externo son añadidos a la experiencia perceptiva como propios 
del mismo. Esta teoría podría dar cuenta de los hallazgos neuroanatómicos sin descartar 
la dinámica funcional postulada por otros modelos. Como se ha descrito anteriormente, 
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existe una sólida base experimental que justifica este planteamiento y por ello esta idea 
ha sido incorporada a la práctica totalidad de los modelos neurobiológicos.  
 
 Además, en la actualidad, existe una tendencia a considerar los aspectos 
funcionales y estructurales de forma complementaria, ya que algunos investigadores 
consideran que las variaciones anatómicas y funcionales están directamente 
relacionadas y no son excluyentes. Por ejemplo, Cohen Kadosh y Walsh (2008) 
proponen que la existencia de variaciones genéticas podría dar lugar a procesos 
inusuales de desinhibición que producirían las experiencias sinestésicas; con el tiempo, 
la repetición funcional de este acontecimiento neuronal se traduciría en un cambio 
neuroanatómico concreto. Es decir, las variaciones funcionales, mediante mecanismos 
hebbianos (Hebb, 1949) cristalizarían en variaciones estructurales. Desde su punto de 
vista, la evidencia empírica justifica este planteamiento: ellos mismo realizaron un 
estudio en el que mediante sugestión posthipnótica generaron experiencias de sinestesia 
grafema-color en personas neurotípicas (Cohen Kadosh et al., 2009), confirmando que 
las experiencias sinestésicas pueden tener lugar sin que existan conexiones estructurales 
anómalas. Según su modelo, la repetición de este tipo de sugestión y con ello la 
experiencia repetitiva de sinestesia, podría dar lugar a cambios estructurales. Igualmente, 
otros autores han considerado que las diferencias estructurales podrían ser una 
consecuencia y no la causa de la experiencia sinestésica (Jäncke et al., 2009; Weiss & 
Fink, 2009). 
 
 Desde una perspectiva neurodinámica del funcionamiento cerebral se ha 
propuesto en Rusia un modelo alternativo de la experiencia sinestésica, conocido en un 
principio como Efecto Tornado (Sidoroff-Dorso, 2009) y más adelante como Modelo de 
Superveniencia Oscilatoria en Resonancia (del inglés Oscillatory Resonance 
Supervenience Model u ORS: Sidoroff-Dorso, 2012). Este modelo propone que la 
sinestesia es un fenómeno de sincronización cerebral a gran escala. Esta sincronización 
exagerada se concreta en una disrritmia tálamo-cortical lateralizada, la cual ha sido 
previamente relacionada con diversas alteraciones de la función cognitiva (Llinas et al., 
1999). Desde esta perspectiva, no existiría una comunicación directa entre diferentes 
áreas corticales a través de conexiones estructurales o funcionales, sino interacciones 
reciprocas entre diferentes redes neurales que no han de encontrarse necesariamente en 
el córtex cerebral. El punto fuerte de esta teoría reside en que permite explicar el hecho 
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de que los sinestésicos no sean conscientes de que sus percepciones son inusuales. Si se 
concibe la sinestesia como resultado de un proceso de sincronización a gran escala, 
existe un solapamiento de actividad que puede darse en mayor o menor grado. Si ese 
solapamiento (sincronía de fase) no es suficiente como para producir un efecto negativo 
(efecto desadaptativo), será irrelevante para el organismo, y por tanto no será procesado 
como significativo. Este modelo, que fue presentado en el III Congreso Internacional de 
Sinestesia, Ciencia y Arte celebrado en España en 2009 (Sidoroff-Dorso, 2009), ha 
recibido poca atención por parte de la comunidad científica, ya que no define con 
claridad sus presupuestos neurobiológicos. Asimismo, la evidencia empírica obtenida 
con EEG no permite confirmar su hipótesis central, ya que no existe una sincronización 
a gran escala durante las experiencias sinestésicas (Volberg et al., 2013). No obstante, el 
Modelo de Superveniencia Oscilatoria en Resonancia estimuló la reflexión acerca de la 
relación entre los aspectos fenomenológicos y la investigación neurocientífica y llamó 
la atención sobre la importancia de las estructuras subcorticales (por ejemplo, el tálamo), 
que, como se describe más adelante (Melero et al., 2013 − Capítulo III), presentan 
variaciones estructurales en el cerebro sinestésico. 
  
 En el año 2012 se publicó en Francia un artículo que proponía una teoría sobre la 
sinestesia grafema-color, a medio camino entre los modelos asociativos de la sinestesia 
y las teorías evolutivas. La Teoría del Palimpsesto Neuronal (Hupé, 2012) propone 
desligarse de la concepción modular de la organización cerebral, ya que la especificidad 
de las áreas dedicadas al procesamiento del color y al procesamiento de letras no ha sido 
aún confirmada (Hupé et al., 2012). Desde el marco teórico del reciclaje cultural de los 
mapas corticales (Dehaene & Cohen, 2007), considera el córtex visual como un 
palimpsesto, es decir, como un manuscrito antiguo que conserva las huellas de una 
escritura anterior borrada artificialmente. Según describe, algunos individuos habrían 
desarrollado una organización funcional peculiar, en la cual las áreas que originalmente 
se dedicaban al procesamiento del color se habrían reclutado para dedicarse al 
procesamiento de las letras. Esto explicaría por qué, a medida que los individuos han 
alcanzado el dominio de la lectura, las asociaciones de color han quedado grabadas de 
forma implícita sin ser percibidas por los sinestésicos como un acontecimiento inusual. 
En las personas neurotípicas la maduración del córtex, y con ello la organización 
funcional, sería diferente, lo que justificaría la elevada variabilidad hallada en los 
diferentes estudios neuroanatómicos y funcionales publicados hasta la fecha. Según esta 
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teoría, no es necesario postular la existencia de diferencias estructurales o funcionales 
en localizaciones concretas, porque la organización funcional es distribuida y variable. 
Si esta hipótesis fuera cierta, lo cual podría ser observado mediante procedimientos de 
análisis de neuroimagen alternativos, como el análisis multivariado (multi-voxel pattern 
analysis o MVPA: Kleinschmidt, 2011), sería necesario estudiar el impacto de la 
sinestesia en los entornos educativos para adaptar los métodos de enseñanza y garantizar 
así su eficacia para todos los individuos (sinestésicos y neurotípicos) (Hupé, 2012). 
 
 Un artículo publicado en 2014 reflexiona sobre la presencia perceptiva (del 
inglés perceptual presence) de la sinestesia y propone la Teoría del Procesamiento 
Predictivo de las Contingencias Sensoriomotrices (del inglés Predictive Processing 
Theory of Sensorimotor Contingencies o PPSMC: Seth, 2014). Esta propuesta integra la 
teoría del procesamiento predictivo −que considera que la percepción tiene lugar debido 
a la inferencia probabilística acerca de las causas de las señales sensoriales− con las 
teorías sensoriomotrices, que entienden la percepción como el resultado del dominio de 
las contingencias sensoriomotrices asociadas a los “objetos”. Según el autor, la 
presencia perceptiva −o lo que es lo mismo, el reconocimiento de que un objeto 
pertenece al mundo real, existe− depende de la riqueza de las contingencias 
sensoriomotrices codificadas en nuestros modelos generativos probabilísticos. Por 
ejemplo, la percepción natural depende de una información rica en contrafactuales y por 
ello posee presencia perceptiva. Por el contrario, los concurrentes sinestésicos, al 
depender de modelos generativos pobres en contrafactuales, carecen de presencia 
perceptiva.  
 
 Este modelo que explica la sinestesia en relación a su carencia de presencia 
perceptiva, ha recibido el apoyo de algunos investigadores (Friston, 2014), pero ha sido 
cuestionado por otros (Gotts & Martin, 2014; Hohwy, 2014; Metzinger, 2014). Por 
ejemplo, Madary (2014) considera incorrecta la idea de que los concurrentes 
sinestésicos posean un repertorio contrafactual pobre, y afirma que, en el caso de la 
sinestesia, no existe en absoluto tal repertorio de contingencias sensoriomotrices. Por su 
parte, O’Regan y Degenaar (2014) y Froese (2014) consideran que es innecesario 
integrar la teoría del procesamiento predictivo con la teoría sensoriomotriz, ya que ésta 
última es suficiente para comprender las peculiaridades perceptivas de la sinestesia. Los 
especialistas en el ámbito de la sinestesia han analizado las propuestas de Seth en 
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función del conocimiento neurobiológico y fenomenológico disponible. Rouw y 
Ridderinkhof (2014) señalan la relevancia del PPSMC para explicar una de las 
cuestiones más intrigantes acerca de la sinestesia: ¿por qué los sinestésicos no 
confunden sus percepciones sinestésicas con sus percepciones naturales? Asimismo, 
van Leeuwen (2014) considera que este nuevo marco teórico resulta relevante para 
caracterizar la sinestesia y su relación con otros fenómenos como la imaginación o la 
memoria. 
 
 Dada la controversia acerca de la naturaleza perceptiva de las experiencias 
sinestésicas descrita en la sección Los estudios conductuales: ¿Qué es la sinestesia? 
(Capítulo I – Pág. 35), se ha propuesto la Teoría de la Mediación Conceptual que 
analiza el papel de la representación conceptual en la generación de las experiencias 
sinestésicas (Chiou & Rich, 2014). Los autores consideran que la relación entre los 
inductores y los concurrentes es análoga a la relación conceptual que existe entre los 
objetos y sus atributos perceptivos. Esta propuesta concuerda en su planteamiento 
teórico con el Modelo de Reactivación de la Memoria enunciado por Brogaard (2013b), 
quien sugiere que las experiencias sinestésicas funcionan de forma similar a la 
recuperación en la memoria de conceptos relacionados de forma semántica. Sin 
embargo, Chiou y Rich (2014) dan un paso más, al proponer localizaciones 
neuroanatómicas específicas para los componentes implicados en el modelo. Por un 
lado, el lóbulo temporal anterior funcionaría como un foco central (del inglés hub) que 
procesa el significado léxico y asocia el lexicón con la representación abstracta del color 
sinestésico, a un nivel conceptual. Por otro lado, el giro fusiforme y el giro lingual 
actuarían como irradiaciones (del inglés spokes), siendo responsables de la experiencia 
subjetiva de color sinestésico, que no tiene por qué compartir su base neural con el color 
físico. Por último, el lóbulo parietal posterior actuaría como mediador atencional, y 
sería el responsable del binding entre los grafemas y el color, a un nivel perceptivo.  
 
 En resumen, los modelos explicativos de la sinestesia se han multiplicado en los 
últimos años y se ha observado un cambio de paradigma, desde hipótesis funcionalistas 
y jerárquicas a otras más integradoras y dinámicas que incorporan las nuevas teorías del 
aprendizaje, de la percepción y de la memoria, así como los avances de la neurociencia. 
Todavía es pronto para determinar cual de estos modelos se ajusta más a la realidad de 
la sinestesia. Sin embargo, todos ellos han estimulado la creación de ingeniosos diseños 
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experimentales que han desafiado o avalado sus planteamientos. En los Capítulos III y 
IV se incluyen las publicaciones correspondientes a dos trabajos experimentales que 
tienen sus raíces en las teorías asociativas emocionales. En la primera de ellas se 
propone una actualización de esta hipótesis explicativa: el Modelo de Integración 
Emocional (Melero et al., 2013 – Capítulo III) y en la segunda se presentan nuevos 
datos funcionales que respaldan dicho modelo (Melero et al., 2014a - Capítulo IV). En 
el Capítulo V (Sinestesia y emoción – Pág. 147) se discuten las implicaciones del 
modelo para el estudio de la sinestesia y de la cognición en general. 
1.4. RESUME
 I
TERMEDIO 
 
 La sinestesia es un fenómeno neurológico que aparece cuando la estimulación de 
una vía sensorial o cognitiva produce una experiencia asociada en una segunda vía que 
no ha sido estimulada directamente. Se conoce como sinestesia congénita al fenómeno 
de carácter no patológico que se describe en esta tesis doctoral, para diferenciarlo de las 
sinestesias adquiridas tras un episodio de daño cerebral, el consumo de drogas 
alucinógenas y medicamentos, o estados de déficit sensorial. Para llevar a cabo esta 
distinción, es importante atender a las características de la sinestesia congénita, en la 
cual las percepciones sinestésicas poseen naturaleza perceptiva, elemental y genérica, y 
aparecen de manera automática e involuntaria, si bien son dependientes de la atención 
prestada a los estímulos inductores. Asimismo, dichas percepciones son idiosincrásicas 
y permanecen generalmente estables en el tiempo. Aunque se ha cuestionado la idea de 
que la estabilidad sea una característica definitoria de la sinestesia, en la actualidad 
existen pruebas cuantitativas para medir este parámetro que son empleadas por la 
comunidad científica para la selección de participantes en las investigaciones. Otra de 
las características fundamentales de la sinestesia congénita es su carácter emocional. Sin 
embargo, este componente crucial aún no ha sido estudiado en profundidad desde el 
ámbito neurocientífico, lo que ha motivado las investigaciones que se describen en los 
Capítulos III y IV de esta tesis doctoral. 
 
 En cada experiencia sinestésica podemos diferenciar dos componentes: el 
estímulo que desencadena la percepción (inductor) y la sensación sinestésica en sí 
(concurrente). En la actualidad, el análisis de la relación existente entre diferentes tipos 
de inductores y de concurrentes ha permitido la identificación de más de 63 
modalidades de sinestesia, que se pueden agrupar en tres subgrupos: sinestesias 
intramodales o unimodales, intermodales o multimodales y sinestesias conceptuales o 
ideaestesias. Además, los sinestésicos pueden ser clasificados en dos categorías en 
función del lugar donde perciben sus sinestesias (por ejemplo, un color). Los 
sinestésicos asociadores perciben el color en un espacio interno y los proyectores 
proyectan el color en el espacio real.  
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 Aunque la prevalencia del fenómeno y de sus diferentes modalidades no se 
conoce con exactitud, se estima que puede darse en un 1-4% de la población adulta. El 
fenómeno parece ser más común entre las mujeres, pero la relación entre sexo y 
sinestesia aún no esta clara. Para aportar nueva información sobre estas dos cuestiones, 
en esta tesis doctoral se ha realizado una estimación de la presencia del fenómeno en 
una muestra española (Capítulo II). 
  
 En la actualidad, contamos con numerosos estudios conductuales y de 
neuroimagen que han aportado información sobre diferentes dimensiones de la 
experiencia sinestésica. Por un lado, diversos estudios conductuales han revelado que 
los sinestésicos poseen ventajas para realizar tareas de búsqueda visual, pero que sus 
sinestesias no aparecen de forma preatencional. Asimismo, numerosas investigaciones 
han mostrado que las personas sinestésicas poseen una mayor sensibilidad relacionada 
con los atributos y sistemas sensoriales implicados en sus sinestesias. El efecto de 
congruencia o efecto Stroop Sinestésico que fue utilizado en un principio como prueba 
de la autenticidad del fenómeno, ha sido reanalizado recientemente, constatándose que 
no permite diferenciar las asociaciones sinestésicas de las asociaciones aprendidas por 
personas neurotípicas y no permite determinar si la sinestesia es un fenómeno 
perceptivo. El efecto de congruencia se analiza y discute en el Capítulo IV en función 
de los datos obtenidos mediante fMRI. 
 
 La evidencia empírica obtenida mediante técnicas que analizan el curso temporal 
de la sinestesia, ha constatado la existencia de variaciones funcionales en momentos 
tempranos del procesamiento visual. Estos datos suponen evidencia adicional en favor 
de la idea de que la sinestesia congénita es un fenómeno perceptivo genuino. Asimismo, 
existen datos empíricos que confirman la existencia de variaciones estructurales en el 
cerebro sinestésico. Sin embargo, los escasos trabajos neuroanatómicos realizados hasta 
la fecha no han permitido identificar con seguridad las regiones específicas que podrían 
ser la causa −o el resultado de− la sinestesia. En el Capítulo III se presentan nuevos 
datos anatómicos obtenidos mediante el análisis VBM de datos 3D-T1 y DTI en una 
muestra española. En cuanto a los estudios funcionales, diversas investigaciones han 
mostrado la implicación del lóbulo parietal posterior en la experiencia sinestésica. Sin 
embargo, la participación de las regiones visuales (por ejemplo, hV4) sigue siendo 
motivo de debate. Para aportar nuevos datos sobre la dinámica funcional del cerebro 
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sinestésico, se llevó a cabo la investigación mediante fMRI que se presenta en el 
Capítulo IV. 
 
 El carácter hereditario de la sinestesia es aceptado hoy en día por la comunidad 
científica. Los estudios realizados hasta la fecha han descartado por completo la teoría 
del cromosoma X y sugieren que los genes implicados se relacionan con los 
mecanismos de conectividad cortical y que la sinestesia es un fenómeno oligogénico 
sujeto a múltiples modos de herencia. Sin embargo, aún se desconocen los genes 
específicos que participan en su desarrollo y si la base genética de las diferentes 
modalidades del fenómeno es común o idiosincrásica de cada una de ellas.  
 
 Los diferentes modelos explicativos sobre la sinestesia se agrupan en modelos 
asociativos y neurobiológicos. Los modelos neurobiológicos se subdividen en 
funcionales, estructurales e integradores. En la actualidad, no está claro cual de ellos se 
ajusta mejor a la realidad de la experiencia sinestésica, lo que ha motivado la propuesta 
en esta tesis doctoral de un modelo explicativo que integra diferentes perspectivas 
teóricas y que, tras el análisis de la reciente evidencia empírica, contempla el 
componente emocional como el núcleo central para comprender qué es la sinestesia, 
cómo, cuando y por qué se produce (Capítulos III, IV y V). 
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OBJETIVO GE
ERAL, OBJETIVOS ESPECÍFICOS E 
HIPÓTESIS 
 
 El objetivo general de esta tesis doctoral consiste en estudiar la sinestesia en 
España, para aportar nueva evidencia empírica acerca de sus características 
fenomenológicas, así como sobre sus bases neuroanatómicas y cognitivas. Para 
conseguir este objetivo, se han llevado a cabo tres trabajos de investigación. A 
continuación se detallan los objetivos específicos y las hipótesis correspondientes a cada 
uno de ellos. 
  
1. ESTUDIO 1 - ¿Colores, sabores, números?: la sinestesia en una muestra 
española (Capítulo II). 
 
 Su objetivo es investigar la presencia de sinestesia en una muestra española y 
conocer la frecuencia relativa de sus diferentes modalidades (unimodales, 
multimodales y conceptuales). 
 
a. Hipótesis I. La inclusión en el cuestionario de preguntas que hacen 
referencia a las sinestesias conceptuales resultará en la identificación de 
un porcentaje más elevado de sinestésicos que en las estimaciones que 
sólo hayan incluido las sinestesias unimodales y multimodales (1-4%). 
b. Hipótesis II. La variable sinestesia será independiente de las variables 
sexo, edad, lateralidad manual y nivel educativo. 
c. Hipótesis III. La sinestesia grafema-color será la modalidad más común. 
 
2. ESTUDIO 2 - Los sinestésicos grafema-color presentan variaciones en su 
cerebro emocional: evidencia cortical y subcortical a partir de un análisis 
VBM de datos 3D y DTI (Capítulo III). 
 
 Este estudio tiene el objetivo de analizar la anatomía del cerebro sinestésico, 
tanto a nivel cortical como subcortical, y explorar las bases estructurales del 
componente emocional de la sinestesia. 
 
 72 
a. Hipótesis IV. Las bases neuroanatómicas de la sinestesia se hallarán 
distribuidas en diversas regiones del cerebro y no se restringirán a las 
regiones relacionadas con la modalidad grafema-color (el giro fusiforme) 
o con su componente atencional y/o espacial (el surco intraparietal). 
b. Hipótesis V. Las áreas emocionales del córtex mostrarán variaciones 
estructurales que permitirán diferenciar el cerebro sinestésico del cerebro 
neurotípico. Concretamente, se espera encontrar mayor volumen de 
sustancia gris y blanca, y valores más elevados de FA en el córtex 
retroesplenial de los participantes sinestésicos (Sinestésicos > Controles) 
c. Hipótesis VI. Las diferencias entre sinestésicos y controles se 
encontrarán no sólo en el córtex sino también en núcleos subcorticales. 
Concretamente, las diferencias estructurales se situarán en el tálamo, 
donde se espera observar valores más elevados de FA en el grupo control 
(Controles > Sinestésicos) 
d. Hipótesis VII. De manera complementaria a las Hipótesis V y VI, se 
observarán variaciones estructurales en las áreas subcorticales que 
participan en el procesamiento emocional. En concreto, los ganglios 
basales de los participantes sinestésicos mostrarán mayor volumen de 
sustancia gris y blanca, y valores más elevados de FA (Sinestésicos > 
Controles). 
 
3. ESTUDIO 3 - Sinestesias acromáticas – un estudio con Resonancia 
Magnética Funcional (Capítulo IV). 
 
 Su objetivo es observar la dinámica funcional de los diferentes componentes de 
la sinestesia grafema-color, mediante el análisis de la actividad cerebral asociada a 
la percepción de sinestesias acromáticas y cromáticas en respuesta a letras y 
números. 
 
a. Hipótesis VIII. El grupo sinestésico y el grupo control no diferirán en los 
mecanismos neurales relacionados con la percepción del color físico y 
por tanto ambos grupos mostrarán mayor activación del giro fusiforme 
ante la visualización de estímulos cromáticos (Mondrians cromáticos > 
Mondrians acromáticos). 
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b. Hipótesis IX. La base neural de la sinestesia se encontrará distribuída, 
incluyendo áreas sensoriales (visuales) pero también regiones 
relacionadas con otros componentes de la experiencia sinestésica tales 
como el componente emocional (ínsula). 
c. Hipótesis X. En el grupo de sinestésicos, la base neural de las sinestesias 
cromáticas y acromáticas será diferente (mayor activación del giro 
fusiforme ante la visualización de estímulos inductores de sinestesias 
cromáticas: sinestesias cromáticas > sinestesias acromáticas). 
d. Hipótesis XI. La base neural del efecto de congruencia variará al incluir 
en el análisis estímulos que producen no sólo congruencia cromática, 
sino también congruencia acromática. Específicamente,  el conjunto de 
estímulos seleccionado (cromáticos, acromáticos, congruentes, 
incongruentes e indefinidos) y la tarea realizada por los participantes, 
resultará en la ausencia de marcadores neurales de incongruencia o 
congruencia (incongruente > congruente y congruente > incongruente). 
 
 A continuación se presentan las publicaciones correspondientes a cada uno de 
los objetivos específicos. Estos estudios fueron pioneros en nuestro país, ya que no 
existen publicaciones previas acerca de la frecuencia relativa de las diferentes 
modalidades de sinestesia en España ni estudios de neuroimagen sobre el fenómeno 
realizados con participantes españoles.  
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CAPÍTULO II  
 ¿Colores, Sabores 
Números?  
La Sinestesia en una 
Muestra Española 
 
 76 
 
 
 
 77 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
 
“Es tan placentera la naturaleza y tan copiosa en sus variaciones, que 
entre los árboles de la misma clase no se encontraría una planta que 
fuera igual a otra; y no sólo en las plantas, sino en las ramas o en las 
hojas, o en los frutos de aquellas: no se encontrará uno que sea 
exactamente igual a otro.” 
 
Leonardo da Vinci 
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2.1. RESUME
 DE LA PUBLICACIÓ
 
 
 
¿Colores, sabores, números?: La sinestesia en una 
muestra española. 
 
Referencia bibliográfica: Melero, H., Pena-Melian, A., Rios-Lago, M. (2014b) 
¿Colores, sabores, números?: La sinestesia en una muestra española. Revista de 
>eurología, en prensa. 
 
 Resumen:  
 
 Introducción. La sinestesia es un fenómeno neurológico caracterizado por la 
activación simultánea de dos sistemas (o atributos) sensoriales, uno de los cuales no ha 
sido estimulado directamente. Dicha activación se produce de una forma involuntaria, 
automática y consistente a lo largo del tiempo.  
 
 Objetivo. Estimar la frecuencia relativa de las diferentes modalidades de 
sinestesia en una muestra española.  
 
 Sujetos y métodos. Estudio realizado en contextos educativos (55,04%), 
laborales (20,54%) y digitales (24,40%) mediante el Cuestionario de Sinestesia de la 
Fundación Artecittá.  
 
 Resultados. El análisis de las respuestas de 803 participantes sugiere que un 
13,95% de la muestra estudiada experimenta alguna sinestesia. El análisis de la 
frecuencia relativa de las diferentes modalidades muestra que la más frecuente es la que 
relaciona conceptos temporales con configuraciones espaciales (44,6 %). Un 33,9 % 
percibe colores cuando escucha sonidos y/o música, un 25,9% asocia colores a los 
conceptos temporales, un 20,5 % asigna género y/o personalidad a las letras y números, 
un 10,7 % experimenta la modalidad grafema-color y un 5,4 % siente un sabor 
específico en su boca al escuchar palabras.  
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 Conclusiones. Los datos sugieren que la presencia de sinestesia en la muestra 
española estudiada es elevada y que la investigación sobre el fenómeno y sus diferentes 
modalidades ha de ser abordada en base al conocimiento actual sobre su variabilidad 
fenomenológica y sus bases genéticas y neurofisiológicas. Asimismo, los resultados 
obtenidos son útiles para ajustar los ítems del cuestionario y aumentar su capacidad 
discriminativa. 
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2.2. PUBLICACIÓN  
 
¿Colores, Sabores Números?  
La Sinestesia en una Muestra Española 
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CAPÍTULO III  
Bases 
Neuroanatómicas  
de la Sinestesia 
Grafema-Color 
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[Las neuronas son] células de formas delicadas y elegantes, las 
misteriosas mariposas del alma, cuyo batir de alas quién sabe si 
esclarecerá algún día el secreto de la vida mental." 
 
Santiago Ramón y Cajal 
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 3.1. RESUME
 E
 ESPAÑOL DE LA PUBLICACIÓ
  
 
 Los sinestésicos grafema-color presentan 
variaciones en su cerebro emocional: evidencia 
cortical y subcortical a partir de un análisis VBM de 
datos 3D y DTI. 
 
 
 Referencia bibliográfica: Melero, H., Pena-Melian, A., Rios-Lago, M., Pajares, 
G., Hernandez-Tamames, J.A. & Alvarez-Linera, J. (2013) Grapheme-color synesthetes 
show peculiarities in their emotional brain: cortical and subcortical evidence from VBM 
analysis of 3D-T1 and DTI data. Exp Brain Res, 227, 343-353. 
 
 Resumen:  
 
 Introducción – En la actualidad, existen diversos estudios neuroanatómicos 
sobre sinestesia. Sin embargo, los resultados obtenidos hasta la fecha no han permitido 
definir con exactitud las regiones del cerebro sinestésico que presentan variaciones 
estructurales. A pesar de que en un principio el giro fusiforme y el surco intraparietal 
fueron identificadas como las principales regiones de interés, diversas investigaciones 
han puesto de manifiesto la necesidad de explorar el cerebro en su totalidad; por un lado, 
para investigar el componente emocional de la sinestesia; por otro, para analizar las 
estructuras subcorticales, las cuales podrían contribuir a la realidad emocional de la 
sinestesia y constituir la clave para comprender la relación entre la sinestesia congénita 
y las sinestesias adquiridas. Para cumplir este objetivo, resulta adecuado combinar 
varias técnicas de investigación anatómica; por un lado, las que permiten analizar el 
volumen de la sustancia gris y la sustancia blanca, y por otro, aquellas diseñadas para 
estudiar la direccionalidad de las vías que permiten la comunicación entre las diferentes 
regiones del cerebro. 
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 Metodología - En esta investigación se utilizó Imagen por Resonancia 
Magnética (3T) para analizar la estructura del cerebro de 8 sinestésicos asociadores 
grafema-color y 6 participantes control. A partir de los datos 3D-T1 y DTI del cerebro 
completo se obtuvieron índices del volumen de la sustancia gris y la sustancia blanca, y 
datos de FA. Para comparar la estructura del cerebro de ambos grupos (sinestésico y 
control) se utilizaron técnicas no paramétricas de análisis estadístico.   
 
 Resultados – Los análisis intergrupo de los diferentes índices mostraron 
diferencias estructurales, concretamente en áreas emocionales (el giro parahipocampal 
izquierdo, el polo temporal derecho, la ínsula anterior derecha y el giro cingulado 
izquierdo) y en áreas subcorticales (putamen y tálamo). Asimismo, se observaron 
variaciones en el surco intraparietal izquierdo. 
 
 Discusión – Los resultados encontrados confirman la existencia de variaciones 
estructurales en el cerebro sinestésico, las cuales podrían explicar el componente 
emocional del fenómeno. Por primera vez, se han hallado diferencias anatómicas en 
núcleos subcorticales que complementan las variaciones observadas en las áreas 
emocionales y permiten establecer un nexo de unión entre la sinestesia congénita y las 
sinestesias adquiridas tras un episodio de lesión cerebral. Asimismo, estos resultados 
concuerdan con los datos observados en otros grupos de sinestésicos en el surco 
intraparietal izquierdo. Estos hallazgos refuerzan la idea de que la base estructural de la 
sinestesia se encuentra distribuída a nivel cortical y subcortical, y no se restringe a las 
áreas relacionadas con el procesamiento específico de la modalidad grafema-color. Para 
explicar estas variaciones, las cuales podrían ser causa o consecuencia de la experiencia 
sinestésica, se propone el Modelo de Integración Emocional.  
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3.2. PUBLICACIÓN 
 
 
 Grapheme-Color Synesthetes Show Peculiarities in 
their Emotional Brain:  
Cortical and Subcortical Evidence from VBM 
Analysis of 3D-T1 and DTI Data 
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Supplementary Material
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CAPÍTULO IV  
De la Anatomía  
a la Función 
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“El color  
yace en la frontera o límite del cuerpo,  
pero este límite no es una cosa real” 
 
Aristóteles 
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 4.1. RESUME
 E
 ESPAÑOL DE LA PUBLICACIÓ
  
 
 Sinestesias acromáticas – un estudio con 
Resonancia Magnética Funcional. 
 
 Referencia bibliográfica: Melero, H., Rios-Lago, M., Pena-Melián, A. & 
Álvarez-Linera, J. (2014a) Achromatic synesthesias - A functional magnetic resonance 
imaging study. >euroImage, 98, 416-424. 
 
 Resumen:  
 
 Introducción – La sinestesia grafema-color se describe como la asociación 
involuntaria, automática y consistente entre letras/números y colores concretos. 
Frecuentemente, estas asociaciones específicas poseen cualidades acromáticas (son 
grises, negras o blancas). Este trabajo constituye la primera investigación acerca de la 
base neural de las sinestesias acromáticas, así como de la relación de éstas con las 
sinestesias cromáticas y el efecto de congruencia acromática. Su objetivo consiste en 
comprender no sólo la naturaleza del color sinestésico sino también otros aspectos de la 
experiencia sinestésica (por ejemplo, el componente emocional). 
 
 Metodología – Para conseguir este objetivo se utilizó Imagen por Resonancia 
Magnética Funcional y se analizó el cerebro de 10 sinestésicos asociadores grafema-
color y 10 participantes control. En el diseño experimental se emplearon dos tareas: una 
en la que se presentaron estímulos cromáticos y acromáticos (Mondrians) y otra en la 
que se utilizaron estímulos alfanuméricos que producían en los participantes 
sinestésicos experiencias de color con diferentes características; por un lado, inductores 
acromáticos que producían sinestesias acromáticas congruentes e incongruentes, así 
como sinestesias de color; por otro, inductores cromáticos que producían sinestesias 
cromáticas congruentes e incongruentes, así como sinestesias acromáticas. Para 
comparar la dinámica funcional del cerebro de ambos grupos (sinestésico y control) se 
utilizaron técnicas paramétricas de análisis estadístico.   
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 Resultados – 
 
  Tarea 1: Se realizó un primer análisis para investigar la sensibilidad de las áreas 
de color de los participantes (sinestésicos + controles) y se observó una significativa 
activación bilateral del giro fusiforme ante la visualización de Mondrians en color, en 
contraste con la de Mondrians acromáticos. Los análisis intergrupo no mostraron 
diferencias significativas.  
 
 Tarea 2: La comparación intergrupo mostró una mayor activación en diversas 
regiones del cerebro sinestésico, incluyendo áreas occipitales, temporales, parietales, 
frontales, insulares y cerebelares. Las comparaciones intra e intergrupo realizadas para 
conocer la relación entre la cromaticidad y la acromaticidad sinestésica y física, no 
mostraron resultados significativos. Asimismo, el efecto de congruencia no produjo 
variaciones funcionales observables. 
 
 Discusión – La información obtenida a partir del análisis de la activación del 
cerebro en ambos grupos, sugiere que el color físico y el color sinestésico no comparten 
su base neural, resultados que concuerdan con la idea de que la sinestesia es 
unidireccional. El análisis de los datos obtenidos mediante la presentación de estímulos 
alfanuméricos que inducían sinestesia, confirma que la base funcional de la sinestesia 
grafema-color se encuentra distribuída en el cerebro y refleja diferentes dimensiones de 
la experiencia sinestésica: un componente perceptivo, otro atencional/integrador y un 
componente emocional. La ausencia de resultados que justifiquen funcionalmente el 
efecto de congruencia ha motivado una reinterpretación del mismo, para comprender 
sus características fenomenológicas y abordar su estudio con respecto a otras 
modalidades de sinestesia. Asimismo, el análisis de las sinestesias acromáticas ha 
proporcionado nueva evidencia empírica en favor del Modelo de Integración Emocional, 
una línea de interpretación que proporciona un nexo de unión entre la sinestesia 
grafema-color y otras modalidades del fenómeno. 
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Achromatic Synesthesias   
A Functional Magnetic Resonance Imaging Study 
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“Lo importante es no dejar de hacerse preguntas.” 
 
Albert Einstein  
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5.1. DISCUSIÓ
 GE
ERAL 
 
 En la Introducción de esta tesis doctoral se hacía referencia a la lectura y a la 
existencia de un grupo de personas que, desde su primer contacto con las letras y los 
números, habían comenzado a experimentar colores. Estos colores pasaron a formar 
parte de la identidad de los grafemas, quedando ligados a ellos de manera natural, 
automática, involuntaria y perdurable. El estudio de la sinestesia y su fenomenología, de 
la evidencia experimental y de los modelos explicativos descritos en la Parte I suscitó 
tres trabajos de investigación que aportaron nuevos datos acerca del qué, cómo, cuándo 
y el porqué de la sinestesia. Concretamente, los tres estudios descritos en la Parte II han 
proporcionado información sobre la existencia de diferentes modalidades de sinestesia 
en una muestra española y sus frecuencias relativas de aparición, así como sobre la base 
estructural y funcional de la sinestesia grafema-color y su componente emocional. A 
continuación, se revisan las hipótesis de partida, se presenta una discusión integrada de 
los resultados y se detallan algunas limitaciones de los estudios empíricos que han de 
tenerse en cuenta en el futuro. Para finalizar, se discuten diferentes aspectos sobre la 
sinestesia, poniendo en relación lo expuesto en las Partes I y II y analizando el impacto 
de esta información sobre el estudio de la cognición en general. 
 5.1.1. Revisión de hipótesis, integración de resultados y 
limitaciones de los estudios empíricos 
 
 Revisión de hipótesis 
 
 Los resultados hallados en la muestra española estudiada permitieron confirmar 
dos de las hipótesis planteadas en el Estudio 1. En concreto, los datos revelaron que el 
porcentaje de personas con sinestesia resultaba más elevado (13,95% frente a 1-4%) al 
incluir en el cuestionario las sinestesias conceptuales (Hipótesis I). Asimismo, el 
análisis de la relación entre las variable sinestesia y las variables sexo, edad, lateralidad 
manual y nivel educativo corroboró su independencia (Hipótesis II). Por el contrario, la 
Hipótesis III no se vio confirmada, ya que la mayor frecuencia relativa correspondió a 
las sinestesias espaciales y no a la sinestesia grafema-color.  
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 En el caso del Estudio 2, los resultados avalaron las cuatro hipótesis planteadas. 
En primer lugar, se hallaron variaciones estructurales en regiones distribuidas del 
cerebro (Hipótesis IV). En segundo lugar, se observó mayor volumen de sustancia gris y 
blanca, y mayores valores de FA en diferentes regiones emocionales del cerebro 
sinestésico (el giro parahipocampal izquierdo, el polo temporal derecho, la ínsula 
anterior derecha y el giro cingulado izquierdo) (Hipótesis V). En tercer lugar, se 
observaron mayores valores de FA en diversos núcleos del tálamo de los participantes 
control (Hipótesis VI).  Finalmente, el putamen mostró mayor volumen de sustancia 
gris en el grupo de sinestésicos, en línea con la Hipótesis VII.  
 
 Con respecto al Estudio 3, sólo tres hipótesis quedaron confirmadas: los grupos 
no mostraron diferencias significativas en los mecanismos neurales relacionados con la 
percepción del color físico (Hipótesis VIII); tanto las áreas visuales como diversas áreas 
relacionadas con el componente emocional mostraron activación diferencial (Hipótesis 
IX); por último, el efecto de congruencia no produjo diferencias funcionales observables 
(Hipótesis XI). Sin embargo, la comparación intragrupo realizada para observar la 
relación entre las sinestesias cromáticas y acromáticas (mayor activación del giro 
fusiforme ante la visualización de estímulos inductores de sinestesias cromáticas: 
sinestesias cromáticas > sinestesias acromáticas) no proporcionó datos significativos, 
quedando sin confirmar la Hipótesis X.  
 
 En conclusión, los resultados de los estudios empíricos han permitido confirmar  
nueve de las once hipótesis de partida y cumplir los objetivos específicos planteados. A 
continuación se analizan los resultados de manera integrada. 
 
 Integración de resultados 
 
 El estudio de la sinestesia en una muestra española ha revelado que el porcentaje 
de personas que experimentan alguna modalidad del fenómeno es elevado (13,95%), y 
que las secuencias espaciales son las sinestesias más frecuentes (Melero et al., 2014b − 
Capítulo II). Estos hallazgos han reforzado la idea de que las sinestesias conceptuales 
constituyen un porcentaje importante de las sinestesias totales, y que su inclusión en las 
estimaciones es imprescindible para obtener datos más ajustados sobre su prevalencia.   
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 Los datos acerca de las diferentes frecuencias relativas presentados en el Estudio 
1, y su discusión en función de la propuesta de Novich y sus colaboradores (2011), 
suponen un nuevo enfoque acerca de la sinestesia grafema-color que resulta relevante 
para la interpretación de los datos encontrados en los Estudios 2 y 3. Como ya se ha 
señalado (Melero et al., 2014b – Capítulo II), estos autores consideran que la sinestesia 
grafema-color forma parte de un subgrupo más amplio −las llamadas sinestesias 
coloreadas− que incluye las asociaciones entre conceptos temporales y colores (días de 
la semana-color y meses-color) (Novich et al., 2011). La consideración de esta 
agrupación como un todo cuyas bases genéticas podrían ser independientes de las de los 
otros cuatro subgrupos (colores musicales, sensaciones coloreadas, sinestesias no 
visuales y secuencias espaciales), supone una reinterpretación de las variaciones 
estructurales y de activación observadas. En concreto, la descripción del inductor 
grafémico como elemento de una secuencia y no sólo como estímulo visual, conllevaría 
una reinterpretación de la contribución de las diferentes áreas del cerebro a la 
experiencia sinestésica. Desde esta perspectiva, las variaciones anatómicas (Melero et 
al., 2013 – Capítulo III) y funcionales (Melero et al., 2014a – Capítulo IV) observadas 
en el lóbulo parietal podrían estar relacionadas con la naturaleza del inductor 
(considerado como secuencia espacial) y no con los procesos atencionales/integradores 
o con la localización espacial (espacio interno vs. espacio externo) de los concurrentes.  
 
 El análisis de las características neuroanatómicas (Estudio 2) y funcionales 
(Estudio 3) del cerebro sinestésico ha proporcionado información complementaria en 
varios aspectos. En primer lugar, en ambos estudios se han observado resultados 
distribuidos en diferentes áreas del cerebro que incluían regiones relacionadas con los 
aspectos atencionales/integradores (lóbulo parietal posterior) de la sinestesia grafema-
color. En segundo lugar, ambos estudios han proporcionado evidencia empírica acerca 
de la participación de las estructuras emocionales en la experiencia sinestésica. El giro 
cingulado anterior, el giro frontal medio y la ínsula mostraron mayores valores de FA, 
así como activación diferencial durante la experiencia grafema-color. Estos resultados, 
junto a los observados en otras regiones (giro parahipocampal, polo temporal, putamen, 
área motora suplementaria y córtex orbitofrontal), han reafirmado la idea de que el 
componente emocional ha de ser considerado como uno de los tres procesos 
constitutivos de la experiencia sinestésica (Melero et al., 2014a − Capítulo IV), en línea 
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con el Modelo de Integración Emocional (Melero et al., 2013 − Capítulo III). Esta 
cuestión se abordará nuevamente en la sección Sinestesia y emoción (Pág. 147). 
 
 No obstante, los estudios 2 y 3 han mostrado resultados diferenciales en el 
tálamo y en las áreas relacionadas con el componente sensorial de la sinestesia. En 
relación a la implicación del tálamo, si bien esta estructura mostró variaciones 
anatómicas (Melero et al., 2013 − Capítulo III), no se observó en esta localización 
activación diferencial (Melero et al., 2014a − Capítulo IV), probablemente porque los 
datos estructurales hallados en esta región proceden de una comparación intergrupo 
(controles > sinestésicos) que no se realizó en el Estudio 2 (Melero et al., 2014a - 
Capítulo IV), cuyo objetivo no se centraba en las áreas subcorticales. En este sentido, un 
análisis específico del tálamo que estudie mediante el empleo de ROIs las diferencias 
funcionales, teniendo en cuenta la comparación intergrupo en sentido inverso (controles 
> sinestésicos), podría aportar nuevos datos sobre esta cuestión.  
 
 En lo que respecta a las áreas sensoriales, según los resultados presentados en el 
Capítulo III (Melero et al., 2013), las variaciones estructurales del cerebro sinestésico 
no se localizan en las áreas especializadas en el procesamiento de material ortográfico o 
de color. Sin embargo, el análisis funcional (Melero et al., 2014a − Capítulo IV) ha 
mostrado diferencias significativas en la activación de áreas estriadas y extra-estriadas 
durante la experiencia sinestésica. La existencia de variaciones funcionales en el 
procesamiento visual de los inductores de sinestesia refuerza la idea de que las 
asociaciones sinestésicas son genuinamente perceptivas, y proporciona nueva evidencia 
empírica para diferenciarlas de aquellas asociaciones que se pueden adquirir mediante 
entrenamiento (Niccolai et al., 2012b). Este tema se abordará de nuevo en la sección 
Sinestesia, color y realidad perceptiva (Pág. 146).  
 
 En resumen, los resultados de los Estudios 1, 2 y 3 han proporcionado 
información fenomenológica y evidencia empírica neuroanatómica y funcional acerca 
de la sinestesia en una muestra española, cumpliendo así el objetivo general de esta tesis 
doctoral. Los hallazgos presentados en la parte II han cristalizado en la propuesta de un 
nuevo modelo explicativo, y han suscitado cuestiones interesantes acerca de la 
percepción y la emoción que serán abordadas en la sección Implicaciones del fenómeno 
de la sinestesia para el estudio de la cognición (Pág. 146). 
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 Limitaciones de los estudios empíricos 
 
 Las investigaciones presentadas en esta tesis doctoral no están exentas de 
limitaciones. En primer lugar, se han de señalar varios aspectos metodológicos en 
relación con la estimación de la presencia de sinestesia en la muestra estudiada (Estudio 
1). Si bien el número de participantes alcanzado resultó elevado (N = 803), la muestra 
no puede ser considerada representativa de la población española, dado el amplio 
número de participantes menores de 30 años (66,8%) procedentes en su mayoría de 
contextos universitarios. Asimismo, se ha de tener en cuenta que muchos de los 
cuestionarios se distribuyeron a través de Internet, siendo este medio poco accesible a 
determinados sectores de la población. Dada esta situación, será necesario ampliar los 
contextos de aplicación del cuestionario y el número de participantes de otros grupos de 
edad,  para poder estimar con seguridad la prevalencia de la sinestesia en España.  
 
 Con respecto al Estudio 2, ya se han señalado las limitaciones relacionadas con: 
a) la ausencia de datos cuantitativos acerca de las características emocionales de las 
sinestesias de los participantes; b) el pequeño tamaño de la muestra (N = 14); y c) la 
baja significación de los resultados, los cuales no superan la corrección para 
comparaciones múltiples (Melero et al., 2013 − Capítulo III). Estas dos últimas 
limitaciones se encuentran estrechamente vinculadas, y por ello la identificación de un 
número mayor de sinestésicos para futuros estudios anatómicos solucionaría, sin duda, 
ambos problemas.  
 
 En el caso del Estudio 3, la inclusión de nuevos participantes (N = 20) 
proporcionó resultados de mayor significación (Melero et al., 2014a – Capítulo IV) 
quedando así superadas las limitaciones b) y c). Por el contrario, la primera de las 
limitaciones mencionadas (a) es aplicable a los estudios 2 y 3 y supone un gran reto, ya 
que el componente emocional de la sinestesia no es sólo una evaluación (consciente o 
inconsciente) acerca de la valencia (positiva o negativa) de los estímulos inductores, 
sino una certeza sobre la naturaleza afectiva inherente a todo “objeto” (por ejemplo, una 
letra), que contribuye al desarrollo de la cognición y de la conciencia (Melero, 2013b). 
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 5.1.2. Implicaciones del fenómeno de la sinestesia para el 
estudio de la cognición  
 
 Sinestesia, color  y realidad perceptiva 
 
 Como se ha explicado anteriormente, no existen diferencias entre las personas 
sinestésicas y las neurotípicas en lo que respecta a la percepción de la 
cromaticidad/acromaticidad física (Melero et al., 2014a – Capítulo IV – Pág. 128). Sin 
embargo, estas diferencias aparecen cuando se analiza la actividad cerebral relacionada 
con la percepción de inductores sinestésicos: para que el color sinestésico sea percibido, 
se necesita la participación adicional de regiones que se encuentran más allá de los 
sistemas de procesamiento visual, y que explicarían −al menos en parte− la naturaleza 
cualitativamente diferente del color sinestésico y el color físico. Estos resultados 
suscitan dos cuestiones diferentes, si bien relacionadas. Por un lado, la imposibilidad del 
color físico para actuar como inductor y generar una experiencia bidireccional 
consciente (Melero et al., 2014a − Capítulo IV – Pág. 130 y 131).  Por otro, la 
inevitable reflexión acerca de las propiedades cualitativas del color físico: ¿es el color 
físico una realidad puramente perceptiva?  
 
 En este sentido, el estudio de las sinestesias de color nos lleva necesariamente a 
cuestionar la naturaleza física de los colores que percibimos en los objetos del mundo 
real, es decir, nos enfrenta nuevamente al problema de los qualia (Gray et al., 2006). 
Los qualia son experiencias subjetivas, conscientes, inefables, e intrínsecas a la 
percepción, y por ello resulta difícil determinar si un qualia asociado a un determinado 
objeto (por ejemplo, el color naranja de una mandarina) es percibido por igual por dos 
personas diferentes. En este sentido, sólo un esfuerzo consciente de comunicación hace 
posible comparar dos cualidades subjetivas, y es en ese momento cuando se comprende 
que el otro puede poseer qualias diferentes. La sinestesia no es una excepción: sólo 
mediante un análisis fenomenológico e introspectivo que desemboque en un esfuerzo 
consciente de contrastar una determinada cualidad perceptiva con la del otro, se hará 
explícita la diferencia (Melero, 2013b). Este planteamiento desemboca en una pregunta 
análoga a la propuesta por Nagel (1974), que aplicada al ámbito de la sinestesia sería 
reformulada como “¿qué es ser sinestésico?” (Hochel & Milán, 2008). Una persona no 
es consciente de que es sinestésica hasta el momento en que alguien –el otro– afirma 
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que no comparte sus qualia. Por ello, el análisis neurofenomenológico resulta 
imprescindible para investigar en profundidad el fenómeno de la sinestesia, así como 
otros fenómenos perceptivos/cognitivos (Melero, 2013b). 
 
 La reflexión acerca de los qualia sinestésicos y su relación con los inductores 
(sensoriales vs. conceptuales), dio lugar al concepto de ideaestesia, que como se ha 
descrito anteriormente (Capítulo I – Modalidades de sinestesia y sus diferentes 
manifestaciones – Pág. 27) es una categoría en la que se incluye un subconjunto de 
modalidades de sinestesia (por ejemplo, las secuencias espaciales).  El concepto de 
ideaestesia se ha desarrollado en profundidad en los últimos años y ha generado un 
cambio sustancial en la concepción de los sistemas sensoriales y su relación con los 
sistemas conceptuales. Concretamente, algunos investigadores consideran que todas las 
sinestesias, incluso las más puramente sensoriales (por ejemplo, sabor-tacto) se 
producen debido al componente conceptual −semántico− asociado a cada percepto 
sensorial (Mroczko-Wasowicz & Nikolic, 2014). Esta reinterpretación de la sinestesia 
se encuentra estrechamente relacionada con dos de los modelos presentados en el 
Capítulo I (Modelos integradores – Pág. 63) −la Teoría de la Mediación Conceptual 
(Chiou & Rich, 2014) y el Modelo de Reactivación de la Memoria (Brogaard, 2013b)− 
y posee implicaciones generales sobre el funcionamiento del cerebro, que han 
cristalizado en el concepto de practopoiesis (Nikolic, 2014). Este concepto resulta útil 
para comprender las teorías no modulares del funcionamiento del cerebro, el problema 
mente-cuerpo y para el desarrollo de tecnologías aplicadas a la inteligencia artificial. 
Los datos presentados en los Capítulos III y IV (Melero et al., 2013; Melero et al., 
2014a) sugieren una interpretación más alejada de la semántica y más cercana a la 
dimensión emocional, no siendo estas dos perspectivas excluyentes, como se explica a 
continuación. 
 
 Sinestesia y emoción 
 
 Los resultados hallados en la investigación anatómica dieron lugar a la propuesta 
de un nuevo modelo explicativo sobre la experiencia sinestésica: el Modelo de 
Integración Emocional (del inglés Emotional Binding Theory o EBT: Melero et al., 
2013 – Capítulo III). Este modelo tiene su origen en las teorías psicológicas propuestas 
en el siglo XIX (Flournoy, 1893; Calkins, 1895) y desarrolladas más adelante por 
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científicos pioneros en la investigación científica de la sinestesia (Cytowic, 2002). Tres 
son sus características principales: 1) considera que las asociaciones entre el inductor y 
el concurrente se desarrollan gracias a su compatibilidad emocional intrínseca; 2) afirma 
que las variaciones anatómicas en regiones del cerebro relacionadas con el 
procesamiento emocional del mundo propician las diferencias funcionales relacionadas 
con los distintos sistemas sensoriales y las diversas modalidades de sinestesia; 3) 
reconoce el papel del aprendizaje en la formación de las asociaciones sinestésicas. Estas 
características se integran para dar lugar a un modelo explicativo que describe la 
sinestesia como un fenómeno consciente con un componente emocional intrínseco 
(Melero, 2013b). Este componente emocional se concreta a través de diferentes 
dimensiones sensoriales y conceptuales, contribuyendo a la aparición de la sinestesia en 
el curso de las interacciones de cada persona con su entorno (por ejemplo, durante la 
adquisición y el ejercicio de la lectura). Asimismo, las interacciones sociales (por 
ejemplo, aquellas en las que se pone de manifiesto la existencia de diferentes qualias) 
contribuyen al proceso consciente que “convierte” a una persona determinada en 
sinestésica. En resumen, este modelo es neurobiológico e integrador, y tiene en cuenta 
los determinantes biológicos (genéticos, neuroanatómicos) y experienciales 
(aprendizaje) para entender la sinestesia desde la interacción cuerpo/cerebro/entorno.  
 
 El Modelo de Integración Emocional no es incompatible con los modelos 
semánticos descritos anteriormente. Los hallazgos en relación a la integración de 
funciones emocionales y cognitivas en diferentes estructuras cerebrales (Dalgleish, 
2004; Floresco, 2014), han ayudado a diluir la histórica frontera entre lo racional y lo 
emocional (Damasio, 1998). Esta nueva perspectiva permite comprender la existencia 
de un componente emocional ligado al aprendizaje de categorías semánticas, 
especialmente cuando este aprendizaje se produce en la infancia, tal y como sucede en 
el caso de la lectura. Varios autores han señalado la utilidad de la sinestesia para 
aprender y manejar realidades abstractas (Ward & Sagiv, 2007; Melero, 2013b) y de 
manera complementaria, la neurociencia social ha reavivado el interés por la interacción 
entre las capacidades socioafectivas y el desarrollo cognitivo (Bodden et al., 2013; 
Lench et al., 2013). Desde este punto de vista, el Modelo de Integración Emocional 
(Melero et al., 2013 – Capítulo III) −el cual resulta útil para comprender no sólo la 
sinestesia grafema-color, sino también otras modalidades del fenómeno en las que el 
componente emocional es más explícito (por ejemplo la sinestesia tacto en espejo: 
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Banissy & Ward, 2007; Fitzgibbon et al., 2010; Melero, 2013a)− contribuye a la 
comprensión de las interacciones recíprocas entre cognición y emoción. Los datos 
funcionales presentados en el Capítulo IV (Melero et al., 2014a), según los cuales la 
sinestesia posee tres componentes interrelacionados −uno perceptivo, uno 
atencional/integrador y uno emocional− constituyen evidencia adicional en este sentido. 
 
 Relaciones Intermodales Universales 
 
 En el Capítulo IV (Melero et al., 2014a − Pág. 125) se ha mencionado que, si 
bien las asociaciones sinestésicas son en su mayoría idiosincrásicas, existe una 
tendencia generalizada –tanto en las personas sinestésicas como neurotípicas– a asociar 
determinadas letras y números con determinados colores. Esta tendencia se ha 
observado no sólo en el caso de las sinestesias acromáticas, sino también al analizar las 
sinestesias cromáticas. Así, en el Reino Unido (Simner et al., 2005), Australia (Rich et 
al., 2005) e Irlanda (Barnett et al., 2008a), la letra A parece asociarse frecuentemente 
con el color rojo y las letras más infrecuentes (por ejemplo, la Q) tienden a ser asociadas 
con colores infrecuentes (por ejemplo, el púrpura) (Simner et al., 2005). Estas 
tendencias podrían ser fruto del aprendizaje explícito, es decir, de influencias culturales 
sobre los procesos de aprendizaje asociativo como las que se han descrito en el Capítulo 
I (Modelos psicológicos/asociativos − Pág. 53). Alternativamente, las asociaciones 
léxicas/semánticas implícitas de los estímulos inductores, podrían justificar las 
tendencias observadas (por ejemplo, la palabra inglesa cinema, que significa cine, sabe 
a cinnamon, que significa canela: Ward et al., 2005). Sin embargo, resulta difícil 
extrapolar este tipo de explicaciones a los hablantes de otras lenguas.  
 
 En cualquier caso, en la actualidad se acepta la idea de que, tanto en las personas 
sinestésicas como en la población general, se pueden encontrar relaciones 
aparentemente ilógicas, que son en realidad fruto de un sesgo cognitivo implícito o 
explícito (Simner et al., 2005; Barnett et al., 2008a). Uno de los ejemplos más famosos 
acerca de esta cuestión es la relación sonido-forma. Como se ha demostrado en varias 
ocasiones (Spector & Maurer, 2009), en el cerebro adulto existe una tendencia a asociar 
determinados sonidos con formas específicas. En el primer experimento realizado sobre 
esta cuestión (Köhler, 1929/1947) se mostró a los participantes una forma visual 
angulosa y otra redondeada. Su tarea consistía en asignar uno de los nombres 
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proporcionados (takete y maluma) a cada una de las formas. La mayoría de los adultos 
llamaron takete a la forma angulosa y maluma a la redondeada. Este estudio fue 
replicado posteriormente, empleando nuevas formas y nombres (kiki y bouba) de 
características similares (para una revisión de este material ver Nielsen & Rendall, 
2013). Ramachandran y Hubbard (2001b) consideran que este fenómeno podría ser 
originado por las conexiones entre áreas corticales contiguas que mediarían la 
decodificación del percepto visual (redondeado o anguloso), la posición de los labios al 
pronunciar los nombres (boca abierta y redondeada o alargada y estrecha) y la sensación 
física asociada a la pronunciación de cada palabra. Los autores argumentan que estas 
conexiones podrían ser la base de las relaciones sonido-forma que se observan en todas 
las personas y, en ocasiones concretas y junto a otros condicionantes (por ejemplo, 
factores genéticos), ser una de las causas del fenómeno de la sinestesia.  
 
 Más allá de las asociaciones entre palabras sin sentido y formas visuales, se han 
observado relaciones consistentes entre sonidos y formas al analizar palabras reales y 
símbolos pertenecientes a diferentes idiomas (Spector & Maurer, 2009). Este tipo de 
experimentos ha cuestionado la arbitrariedad de las relaciones entre significantes y 
significados en la formación de las lenguas (Day, 2004). En esta misma línea, un 
estudio ha evidenciado la existencia de una correspondencia natural entre la forma 
gráfica de las vocales y su sonido (Spector & Maurer, 2013). Teniendo en cuenta esta 
información, se puede afirmar que el aprendizaje de las letras es, en esencia, un 
fenómeno asociativo multisensorial, ya que la sensibilidad para percibir e interpretar el 
material escrito no se relaciona únicamente con el dominio de la experiencia visual de 
las formas grafémicas, sino también con la capacidad de identificar cada forma con su 
sonido (fonema) correspondiente (Brem et al., 2010).  
 
 Es interesante señalar que existen también relaciones afectivo-sensoriales 
universales. Concretamente, un estudio mostró que un grupo de participantes 
neurotípicos asignaban de manera consistente diferentes atributos visuales (varios 
colores y formas) y auditivos (efectos de sonido y pequeñas composiciones musicales) 
con un conjunto de emociones concretas (Collier, 1996). Un análisis posterior mostró 
que esta relación podía comprenderse en base al modelo dimensional de las emociones 
(Osgood et al., 1957) y el hallazgo se denominó sinestesia afectiva, haciendo referencia 
a la relación universal entre diferentes atributos sensoriales y emociones específicas. En 
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consonancia con esta idea, existe evidencia empírica que muestra la capacidad de las 
emociones para constituir un nexo de unión entre realidades aparentemente inconexas, 
como la música y el color (Palmer et al., 2013) o el olor y el color (Schifferstein & 
Tanudjaja, 2004). Estos hallazgos suponen evidencia adicional para interpretar los datos 
estructurales y funcionales presentados en los Capítulo III (Melero et al., 2013) y IV 
(Melero et al., 2014a) en línea con el Modelo de Integración Emocional.  
 
 La existencia de relaciones intermodales y afectivo-sensoriales universales 
sugieren que la sinestesia es un fenómeno enraizado en las características 
neurobiológicas y perceptivas de nuestra naturaleza humana. Desde esta perspectiva, la 
sinestesia podría definirse como un estadio del continuo que comienza en las relaciones 
intermodales universales, continúa en las asociaciones personales voluntarias, pasa por 
la metáfora intermodal o sinestésica, penetra en el ámbito de las experiencias 
sinestésicas de los asociadores, continúa en las experiencias de los sinestésicos 
proyectores y alcanza el extremo contrario cuando es producida por lesiones cerebrales 
o estados alterados de conciencia. Algunos autores han incluido también en este 
continuo otros fenómenos de naturaleza multisensorial que poseen peculiaridades 
fenomenológicas similares, como la imaginería intermodal, la memoria sensorial 
autobiográfica, la percepción empática, las alucinaciones y la ilusión doppler (Marks & 
Mulvenna, 2013).   
 
 La idea de que la sinestesia forme parte de este continuo, ha sido relacionada por 
algunos autores con la hipótesis neonatal presentada en el Capítulo I (Pág. 54 y 58), 
dando lugar a la creencia de que todos somos sinestésicos al nacer (Maurer & Mondloch, 
2005). No obstante, otros investigadores han señalado que esta idea es inexacta, dado 
que la forma de percepción propia de los neonatos se podría describir como monestesia 
−un estímulo activa diferentes sentidos de forma inespecífica−  y no como sinestesia, la 
cual requiere el desarrollo de vías específicas para los diferentes sentidos/atributos 
implicados (Marks & Odgaard, 2005). Dando un paso más allá, otros autores han 
rebatido no sólo la hipótesis neonatal (Deroy & Spence, 2013a) sino también la idea de 
que todos seamos sinestésicos en cierta medida (Deroy & Spence, 2013b). En esta 
misma línea, las diferencias estructurales y funcionales descritas en esta tesis doctoral 
(Melero et al., 2013 − Capítulo III; Melero et al., 2014a − Capítulo IV) sugieren que las 
personas sinestésicas y las neurotípicas se diferencian en términos cuantitativos. 
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Asimismo, los datos presentados en el Capítulo II (Melero et al., 2014b), el 
conocimiento fenomenológico (Melero, 2013b) y la evidencia experimental descrita en 
el Capítulo I dan cuenta de las diferencias cualitativas. No obstante, la cuestión acerca 
de las diferencias individuales (de grado o de calidad) entre diferentes grupos cuyo 
funcionamiento cerebral no puede catalogarse como patológico, y la influencia de las 
relaciones intermodales y afectivo-sensoriales universales sobre la percepción y la 
formación de las lenguas, supone un debate extensible a otros dominios de interés para 
la ciencia cognitiva.  
 
 Sinestesia: ¿cuestión evolutiva? 
 
 Como se ha comentado anteriormente (Capítulo I – Bases Genéticas de la 
Sinestesia: ¿Por qué? – Pág. 44), algunos investigadores (Brang & Ramachandran, 
2011) consideran que la sinestesia es un rasgo conservado por la selección natural, 
debido a que proporciona ventajas adaptativas (por ejemplo, mayor agudeza perceptiva). 
Asimismo, se ha afirmado que las personas sinestésicas poseen una mayor creatividad 
(Ramachandran & Hubbard, 2001; Brang & Ramachandran, 2011), y se involucran con 
mayor frecuencia en actividades artísticas (Ward et al., 2008; Rothen & Meier, 2010). 
Los datos descritos en el Capítulo II (Melero et al., 2014b), según los cuales el 
porcentaje de personas con sinestesia identificadas depende de las modalidades de 
sinestesia investigadas, sugieren que la sinestesia podría ser más común de lo esperado, 
lo que justificaría que sea efectivamente un rasgo que tiende a conservarse. Sin embargo, 
los datos presentados en el Capítulo IV (Melero et al., 2014a) no permiten corroborar la 
idea de que los sinestésicos posean un sistema perceptivo del color físico diferente, por 
lo que desde la evidencia empírica presentada en esta tesis doctoral no se puede afirmar 
que los sinestésicos posean ventajas adaptativas.  
 
 En cualquier caso el debate evolucionista resulta inevitable, y especialmente 
interesante si se contemplan teorías evolutivas alternativas al neodarwinismo cuyos 
postulados resultan útiles para comprender por qué la sinestesia podría haber aparecido 
y haberse conservado. Concretamente, la Teoría de la Simbiogénesis permite 
comprender la innovación y la conservación de rasgos en base a procesos de asociación 
(Capra, 1996). El cerebro sinestésico es un claro ejemplo de asociación, entendiendo 
ésta como la capacidad de entidades relativamente diferenciadas para unificarse y crear 
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realidades más complejas. Esta complejidad viene definida por su organización 
heterárquica, frente a la organización jerárquica y los principios de modularidad que 
durante largo tiempo han servido para explicar el funcionamiento cerebral. En este 
sentido, el estudio de la sinestesia y los retos que plantea serán decisivos para encontrar 
respuesta a algunas de las preguntas más relevantes sobre el desarrollo del cerebro 
humano.  
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5.2. CO
CLUSIO
ES GE
ERALES 
 
 En esta tesis doctoral se ha analizado el fenómeno de la sinestesia, estudiando 
por primera vez su presencia en nuestro país y la frecuencia relativa de sus diferentes 
modalidades, así como sus bases neuroanatómicas y cognitivas. Las investigaciones 
realizadas han permitido extraer las siguientes conclusiones: 
 
1. ESTUDIO 1 – La representación de la sinestesia en una muestra española de 
803 personas es elevada (13,95%). La identificación de este elevado 
porcentaje de sinestésicos se debe a la inclusión en el cuestionario de las 
sinestesias conceptuales, que de hecho mostraron una mayor frecuencia 
relativa que las sinestesias unimodales y multimodales. Asimismo, los 
resultados de este estudio han confirmado que la variable sinestesia es 
independiente de las variables sexo, edad, lateralidad manual y nivel 
educativo. Estos hallazgos sugieren que la sinestesia está presente en un 
elevado número de personas, especialmente cuando se trata de modalidades 
conceptuales, constatando la necesidad de a) considerar la variable sinestesia 
como un factor relevante en los diseños experimentales y b) proporcionar a 
los profesionales del ámbito clínico un adecuado conocimiento del fenómeno 
y sus características. 
 
2. ESTUDIO 2 - La investigación anatómica mediante la combinación del 
análisis VBM de datos 3D-T1 y DTI, ha proporcionado nueva evidencia 
empírica en relación a la estructura del cerebro sinestésico. Las diferencias 
anatómicas se encuentran distribuidas a nivel cortical y subcortical, 
hallazgos que permiten comprender la relación existente entre la base neural 
subyacente a las sinestesias congénitas y las sinestesias adquiridas. El 
análisis anatómico ha revelado además que en el cerebro sinestésico existen 
diferencias estructurales en áreas del córtex relacionadas con el 
procesamiento emocional, hallazgos que explicarían, en parte, la existencia 
de un componente emocional inherente a la experiencia sinestésica.  
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3. ESTUDIO 3 - La investigación realizada mediante fMRI ha revelado que la 
base  funcional de  la  sinestesia grafema-color se encuentra distribuída en el 
cerebro y refleja diferentes dimensiones de la  experiencia  sinestésica: un 
componente perceptivo, otro atencional/integrador y un componente 
emocional. El empleo en el diseño experimental del estudio funcional de un 
amplio conjunto de estímulos inductores que producían diversas 
experiencias sinestésicas (cromáticas, acromáticas, congruentes e 
incongruentes) ha permitido constatar que el color sinestésico y el color 
físico no poseen una base neural idéntica. Estos hallazgos refuerzan la idea 
de que la experiencia sinestésica es unidireccional. En función de los datos 
obtenidos mediante el análisis de la incongruencia acromática y cromática, 
se ha concluido que el efecto de congruencia no debe ser utilizado como 
criterio para diferenciar la sinestesia congénita de las asociaciones adquiridas 
mediante aprendizaje asociativo por las personas neurotípicas.  
 
 Tal y como se ha descrito en el Capítulo V, la integración de los resultados de 
los diferentes estudios ha proporcionado información relevante para futuras 
investigaciones sobre el fenómeno de la sinestesia. Concretamente, los resultados del 
Estudio 1 acerca de las secuencias espaciales, sugieren una reinterpretación de la 
contribución del lóbulo parietal a la experiencia sinestésica. Asimismo, la integración de 
los resultados anatómicos y funcionales ha permitido concretar las propuestas del 
Modelo de Integración Emocional, según el cual la asociación entre el inductor y el 
concurrente que da lugar a la experiencia sinestésica se produce gracias a un sistema de 
binding emocional, que propicia la relación inusual entre regiones sensoriales intra y/o 
intermodales en el cerebro sinestésico. Este modelo resulta útil para explicar la 
sinestesia grafema-color, así como otras modalidades del fenómeno. 
 
 Finalmente, la integración de los fundamentos teóricos presentados en el 
Capítulo I con los resultados de los Capítulos II, III y IV,  ha permitido abordar desde 
una nueva perspectiva diversos temas relevantes para la neurociencia cognitiva (los 
qualia, las diferencias individuales en percepción, las relaciones intermodales y 
afectivo-sensoriales universales, y su relación con los procesos de creación y 
adquisición del lenguaje) y ha contribuido, en gran medida, a la comprensión de la 
relación intrínseca entre cognición y emoción. 
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 PART I - THEORETICAL I
TRODUCTIO
 
 CHAPTER 1 – The phenomenon of Synesthesia 
 
 Synesthesia is a neural phenomenon in which stimulation in one sensory or 
cognitive stream leads to associated experiences in a second, unstimulated stream. This 
doctoral thesis focuses on developmental synesthesia, a phenomenon which differs from 
those synesthesias acquired after lesion, sensory deprivation or drug abuse.  
 
 Two components define synesthetic experiences: the inducing stimulus (inducer) 
and the associated synesthetic experience (concurrent). Synesthetic experiences are 
perceptual, elementary and generic; they appear automatically and involuntarily, though 
they depend on the attention devoted to the inducers. Additionally, synesthetic 
associations are idiosyncratic and consistent over time. This stability has been 
questioned as a defining characteristic of the phenomenon. However, this parameter is 
quantitatively evaluated by standardized tests which are used by the scientific 
community to identify synesthetic participants for research purposes. Synesthetic 
associations exhibit an emotional nature. Nonetheless, this crucial component of the 
phenomenon has not yet been fully addressed from the neuroscientific domain. That 
need is at the core of the research work carried out for this doctoral thesis. 
 
 Even though the prevalence of synesthesia and its different modalities is yet 
unknown, it is estimated to be 1-4% of the general adult population. The phenomenon 
seems to be more common among women; however, the relationship between sex and 
synesthesia is still controversial. In order to provide further information regarding these 
questions, this doctoral thesis presents new data collected in a Spanish sample (Chapter 
II). There exist more than 60 classified types of synesthesia, and these can be grouped in 
three categories: intramodal synesthesias, intermodal synesthesias and ideaesthesias. 
Additionally, synesthetes can be classified in two groups: those who experience 
synesthesia in their mind’s eye (associators), and those who project the concurrents in 
an external space (projectors). 
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 Several techniques have been employed to investigate the perceptual nature of 
synesthesia, including psychophysical, behavioral and neuroimaging experiments. 
Empirical data suggest that synesthetes exhibit advantages in visual search tasks, but 
synesthesia does not appear pre-attentively. Furthermore, synesthetes exhibit perceptual 
advantages related to the sensory systems involved in their synesthesias.  
 
 Functional studies have provided consistent evidence about the involvement of 
the posterior parietal lobe in synesthesia. Nonetheless, the participation of visual areas 
(e.g. hV4) remains controversial. The fMRI experiment which is presented in Chapter 
IV was carried out in order to shed light on this question. Additionally, the analysis of 
the temporal course of synesthesia has shown early functional variations in the 
processing of visual stimuli, providing new empirical evidence about the perceptual 
reality of developmental synesthesias. Likewise, structural variations have been 
observed in different samples of synesthetes. However, there is still debate about their 
specific location in the brain and about their role as a cause or consequence of the 
phenomenon. Chapter III presents the results of the VBM analysis of 3D and DTI data 
in a group of Spanish synesthetes.  
 
 The scientific community agrees that synesthesia runs in families. Despite early 
claims that synesthesia was an X-linked trait, this theory has been completely ruled out. 
The genes underlying synesthesia participate in cortical connectivity, and recent 
evidence suggests that it is an oligogenic phenomenon with multiple modes of 
inheritance. Nevertheless, the exact genetic substrates are still unknown and the debate 
about their specificity (common genetic mechanisms vs. modality specificity 
mechanisms) remains open. 
 
 Different explanatory models have been proposed and they can be grouped into 
associative or neurobiological models. The former are still controversial, though their 
role has been recently revised. Neurobiological models can be subdivided into 
functional, structural and integration models. It is still soon to determine which of them 
fits better with the dynamics of the synesthetic experience. In order to shed light on this 
question, this doctoral thesis presents a new model: the Emotional Binding Theory. This 
model integrates different perspectives and, given recent empirical evidence, considers 
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the emotional component as the key to understand what synesthesia is; and where, when, 
how and why it appears.  
 
 PART II - EMPIRICAL STUDIES 
  
 GE
ERAL AIMS: This doctoral thesis aims to provide new empirical evidence 
about synesthesia by analyzing its neuroanatomical and cognitive bases and studying 
the phenomenon in Spain. In order to achieve this aim, three research works have been 
developed (Chapter II, III and IV). 
 
 CHAPTER II - COLORS, TASTES, UMBERS?: SYESTHESIA I A 
SPAISH SAMPLE 
 
 Aims. This study intends to estimate the relative frequency of the different 
modalities of the phenomenon in a Spanish sample. 
 
 Participants and methods. Study performed in educational (55,04%), labor 
(20,54%) and digital contexts (24,40%) using the Synesthesia Questionnaire created by 
Artecittá Foundation.  
 
 Results. The analysis of the responses given by 803 participants suggests that 
13.95% of the sample experience any synesthesia. The analysis of the relative 
frequencies shows that the most frequent modality is spatial sequence synesthesia 
(44.6 %). 33.9% see colors when listening to sounds and/or music, 25.9% associate 
colors to temporal concepts, 20.5 % assign gender and personality to letters and 
numbers, 10.7% experience grapheme-color synesthesia and 5.4% feel a specific flavor 
when hearing words.  
 
 Conclusions. These data suggest that the presence of synesthesia in the Spanish 
sample under study is high, and that the investigation of the phenomenon and its 
different modalities needs to be approached on the basis of the current knowledge about 
its phenomenological variability and its genetic and neurophysiologic characteristics. 
Likewise, the results are useful to adjust the questionnaire items and increase their 
discriminative power. 
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 CHAPTER III -  GRAPHEME-COLOR SYESTHETES SHOW 
PECULIARITIES I THEIR EMOTIOAL BRAI – CORTICAL AD 
SUBCORTICAL EVIDECE FROM VBM AALYSIS OF 3D-T1 AD DTI DATA 
 
 Aims. This research was carried out in order to investigate the structure of the  
brain of grapheme-color synesthetes. Given the existence of empirical and 
phenomenological evidence about the emotional component of synesthesia, this study 
has investigated both cortical and subcortical structures in order to disentangle the 
underlying neural network which supports it. 
 
 Participants and methods. Voxel Based Morphometry analyses were performed 
on T1 images and Fractional Anisotropy measures to examine the whole brain in 8 
associator grapheme-color synesthetes and 6 matched controls.  
 
 Results and discussion. These analyses provide new evidence of variations in 
emotional areas (both at cortical and subcortical levels), which help understand the 
emotional component as a relevant aspect of the synesthetic experience. Additionally, 
this study replicates previous findings in the left intraparietal sulcus and, for the first 
time, reports the existence of anatomical differences in subcortical grey nuclei of 
developmental grapheme-color synesthetes, providing a link between acquired and 
developmental synesthesia. This empirical evidence, which goes beyond modality-
specific areas, could lead to a better understanding of grapheme-color synesthesia as 
well as of other modalities of the phenomenon. 
 
 CHAPTER IV – ACHROMATIC SYESTHESIAS – A FUCTIOAL 
MAGETIC RESOACE IMAGIG STUDY 
 
 Aims.In this study, we have investigated for the first time the neural basis of 
achromatic synesthesias, their relationship to chromatic synesthesias and the achromatic 
congruency effect in order to understand not only synesthetic color but also other 
components of the synesthetic experience. 
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 Participants and methods. Functional magnetic resonance imaging experiments 
were performed in a group of 10 associator grapheme-color synesthetes and 10 matched 
controls who were stimulated with real chromatic and achromatic stimuli (Mondrians), 
and with letters and numbers that elicited different types of grapheme-color synesthesias 
(i.e. chromatic and achromatic inducers which elicited chromatic but also achromatic 
synesthesias, as well as congruent and incongruent ones).  
 
 Results and discussion. The information derived from the analysis of Mondrians 
and chromatic/achromatic synesthesias suggests that real and synesthetic 
color/achromaticity do not fully share neural mechanisms. The whole-brain analysis of 
BOLD signals in response to the complete set of synesthetic inducers revealed that the 
functional peculiarities of the synesthetic brain are distributed, and reflect different 
components of the synesthetic experience: a perceptual component, an (attentional) 
feature binding component, and an emotional component. Additionally, the inclusion of 
achromatic experiences has provided new evidence in favor of the emotional binding 
theory, a line of interpretation which constitutes a bridge between grapheme-color 
synesthesia and other developmental modalities of the phenomenon.  
  
 PART III – DISCUSIO
 A
D GE
ERAL CO
CLUSIO
S 
 CHAPTER V – SYESTHESIA AD COGITIVE EUROSCIECE 
 
 Synesthesia is a non-pathological phenomenon whose prevalence is higher than 
previously thought, which suggests that a) it should be taken into account for 
experimental designs and b) their existence and characteristics should be known by 
clinicians. The integration of functional and anatomical results has made it possible to 
define the characteristics of the Emotional Binding Theory, a new explanatory model 
which suggests that the association between inducers and concurrents relies on an 
emotional binding system, which guarantees the unusual relation between inter and/or 
intrasensory areas of the synesthetic brain. Interestingly, the study of synesthesia opens 
up a different perspective to address a great variety of relevant questions (qualia, 
individual differences in perception, intermodal and affective-sensitive universal 
relations as well as their connection to language creation and acquisition); and, most 
importantly, it allows for a deeper insight into the interaction between emotion and 
cognition.  
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